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AOX   Alternative Oxidase/ alternatív oxidáz 
apoLHCII Light Harvesting Complex II apoprotein/ a II. fotokémiai rendszer 
fénygyűjtő antennakomplex apoproteinje 
BPDS Bathophenanthrolinedisulfonic acid Disodium Salt trihydrate/ 
batofenantrolin-diszulfonát 
BSA   Bovin Serum Albumin/ szarvasmarha szérum albumin 
CAO   Chlorophyll-a Oxygenase/ klorofill-a-oxigenáz 





DMA    Deoximugineic Acid/ dezoximugineinsav 
DTT   Ditiothreitol/ ditiotreitol 
EDTA   Ethylene Diamine Tetra acetic Acid/ etiléndiamin-tetraecetsav 
FAD   Flavin Adenine Dinucleotide/ flavin-adenin-dinukleotid 
FCR   Ferric Chelate Reductase activity/ vas-kelát-reduktáz aktivitás 
Fd   Ferredoxin 
FDR3   Fe-Deficiency Related 3/ Fe-hiány rokon 3 
FER   Ferritin 
FIT Fe-deficiency Induced Transcription Factor/ Fe-hiány-indukált 
transzkripciós faktor 
FPN   Ferroportin 
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FRD   Ferric-chelate Reductase Defective 3/ Fe-kelát-reduktáz-hiányos 3 
FRO   Ferric-chelate Reductase Oxidase/ Fe-kelát-oxidoreduktáz 
HEPES  (4-(2-Hydroxyethyl)-1-Piperazineethanesulfonic acid)/ 4-(2-
hidroxietil)-1-piperazinetánszulfonsav 
ICP-MS Inductively coupled plasma mass spectrometry/ tömegspektrométer-
kapcsolt induktív kapcsolású plazmaemissziós spektrométer 
IEP37   Inner Envelope Protein 37/ belső burkolómembrán protein 37 
IREG   Iron Regulated Protein/ vas-szabályozott protein 
IRT   Iron Regulated Transporter/ vas-szabályozott transzporter 
ITP   Iron Transport Protein/ vas-transzport protein 
MA   Mugineic acid/ mugineinsav 
Mal Malát 
MAR1 Multiple Antibiotic Resistance 1/ többszörös antibiotikum-rezisztencia 
1 
MFL1   Mitoferritin-Like 1/ mitoferritin-szerű 1 
NA    Nicotianamine/ nikociánamin  
NADPH Nicotinamide Adenine Dinucleotide Phosphate/ redukált nikotinamid-
adenin-dinukleotid-foszfát 
NAP   Non-intrinsic ABC Protein 7/ nem-integráns ABC-protein 7 
NAS   Nicotianamine Synthase/ nikociánamin-szintáz 
NEET   Asn-Glu-Glu-Thr (N-E-E-T) motívum protein 
NiCo   Nickel-Cobalt Transporter/ nikkel-kobalt transzporter 
OEP   Outer Envelope Protein/ külső burkolómembrán fehérje 
PAGE   Polyacrylamide Gel Electrophoresis/ poliakrilamid gélelektroforézis 
PDR   Pleiotrop Drug Resistance 9/ pleiotróp hatóanyag-rezisztencia 9 
PIC1   Permease in Chloroplast 1/ kloroplasztisz permeáz 1 
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PPFD Photosyntethic Photon Flux Density/ fotoszintetikus fotonfluxus-
denzitás 
PS    Phytosiderophore/ fitosziderofór 
PS I.   Photosystem I/ I. fotokémiai rendszer 
PS II.    Photosystem II./ II. fotokémiai rendszer 
RbcL   Rubisco Large subunit/ Rubisco nagy alegység 
ROS   Reactive Oxygen Species/ reaktív oxigénformák 
SDS    Sodium Dodecyl Sulfate/ nátrium-dodecil-szulfát 
SOD   Superoxide Dismutase/ szuperoxid-diszmutáz 
TEMED  N,N,N',N'-Tetrametiletiléndiamin/ tetrametil-etiléndiamin 
TIC21 Translocon at the Inner Envelope Membrane of Chloroplast of 21 kDa/ 
21 kDa kloroplasztisz belső burkolómembrán protein transzlokon-
fehérje 
TOC75 Translocon at the Outer Envelope Membrane of 75 kDa/ 75 kDa 
kloroplasztisz külső burkolómembrán protein transzlokon-fehérje 
TOM   Transporter of Mugineic acid/ mugineinsav-transzporter 
YS1   Yellow Stripe1/ sárgán csíkozott 1 
YSL   Yellow Stripe 1-Like/ sárgán csíkozott 1-szerű 
ZIP   ZRT, IRT-Like Protein/ ZRT-IRT-szerű fehérje 
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A növények életműködéséhez esszenciális mikrotápelemek közül kiemelkedő 
jelentőségű a vas, mely redox-tulajdonságainak köszönhetően fontos szerepet tölt be a 
növény alapvető életfolyamataiban, többek között a fotoszintézisben és a klorofill-
bioszintézisben. Ennek következtében hiánya a biomasszaprodukció és a terméshozam 
csökkenéséhez vezet, súlyos károkat okozva ezzel a mezőgazdaságnak. A növényi hajtás 
vastartalmának 80–90%-a található a kloroplasztiszokban. Bár a kloroplasztiszok vasfelvételi 
rendszerének több genetikai elemét is publikálták, az elsőként felfedezett vas-transzporter 
leírása óta (Duy et al., 2007), működésének mechanizmusáról – jelentősége ellenére – csak 
keveset tudunk. Munkám során a kloroplasztiszok vasfelvételi mechanizmusának és 
szabályozásának egyes kérdéseit vizsgáltam. 
A szabad Fe
2+
 jelenléte az élő szervezetben toxikus, ezért a vas a növényi 
citoplazmában kizárólag Fe
3+
-komplexekben van jelen. A kloroplasztiszok vasfelvételi 
folyamatában kiemelt jelentőségű a kloroplasztisz vas-kelát oxidoreduktáz enzim (FRO7), 
valamint két, Fe
2+
-transzlokációban szerepet játszó protein (PIC1 és NiCo). Kulcsfontosságú 
a FRO7, mely a Fe(III)-kelátokat a felvételi transzporterek számára is  felvehető, szabad 
Fe
2+
-vé alakítja. A redukción alapuló vasfelvételi rendszer szubsztrát-specifitása azonban 
nem ismert, melyhez szintén hiányzik az az információ, vajon milyen vas-mikrokörnyezetek 
vannak jelen a növényi sejt citoplazmájában? A mechanizmus működésének feltárása több 
technikai nehézségbe is ütközik, egyrészt, mivel a vas citoplazmában mérhető koncentrációja 
a legtöbb detekciós technika méréstartományán kívül esik, másrészt a vas mikrokörnyezete 
intakt módon csak a citoplazmában történő in situ vizsgálattal lenne lehetséges, végül a 
citoplazma változatlan állapotban történő kinyerésére alkalmas technikák nem állnak jelenleg 
rendelkezésre. Arra vonatkozó információk sem állnak rendelkezésre, vajon a szabadon élő 
Gram-negatív baktériumokéhoz hasonlóan, befolyásolja-e a transzmembrán 
feszültségkülönbség a vas felvételét, hozzájárul-e ilyen mechanizmus a kloroplasztiszok 
cianobakteriális eredetű vasfelvételi rendszerének működéséhez? Végül a rendelkezésre álló 
információk alapján a FRO7 enzim expressziója nem vashiány-indukált. Mégis, hiányosak az 
ismeretek arról, vajon a növények vasellátása, valamint a levelek vasháztartása miként 







1. A vas szerepe a növények metabolikus folyamataiban  
A vas (Fe) redox-tulajdonságainak köszönhetően elsősorban enzimek kofaktoraként, 
illetve elektrontranszportláncok tagjaként fordul elő a növényi szervezetben (Raven et al., 
1999; Shcolnic és Keren, 2006; Vigani és Murgia, 2018). A vas szerteágazó szerepet tölt be a 
növény metabolikus folyamataiban, ezek közül kiemelendő a fotoszintézis, a légzés, a 
nukleinsav-anyagcsere, valamint a nitrogén- és a kénanyagcsere. A vas kofaktorként (hem-
csoportok, FeS-centrumok, nem-hem vasionok formájában) az antioxidatív védelmi rendszer 
nélkülözhetetlen eleme, továbbá egyes növényi hormonok (etilén, gibberellinsav, jázmonsav) 
szintézisében is szerepet kap, végül a patogének elleni védekezésben is fontos szerepet játszik 
(Hänsch és Mendel, 2009; Aznar et al., 2015; Andresen et al. 2018). A vas tehát esszenciális 
tápelem a növények számára, elengedhetetlen a normális növekedéshez és fejlődéshez, 
valamint a stressz-védekezésben (Rout és Sahoo, 2015; Blaby-Haas és Merchant, 2011). 
A növényi szervezetbe beépülő vastartalmú proteinek egyik nagy csoportja az 
úgynevezett vas-kén (Fe-S) centrummal rendelkező fehérjék, mely centrumokban a 
vasatomok S-hidakkal kapcsolódnak egymáshoz. A vas-kén-centrumok két legfőbb 
előfordulási formája a Fe2S2 és a Fe4S4 összetételű centrumok (Balk és Lobréux, 2005). 
Döntően az elektrontranszferhez (ferredoxin), enzimek szubsztrátkötő helyének 
kialakításához járulnak hozzá, részt vesznek a transzkripciós és transzlációs szabályozásban, 
sőt, a diszulfid-redukcióban is szerepük van (tioredoxinok). Ezentúl a Fe-S klaszterek 
szolgálhatnak regulátor proteinként (akonitáz). A vas-kén-fehérjék a sejten belül több 
kompartmentben is előfordulnak, nem meglepő tehát, hogy ezen Fe-tartalmú proteinek 
összeszerelődése a sejtben több helyen is lejátszódik (Przybyla-Toscano et al., 2018). A 
kloroplasztiszoknak és a mitokondriumoknak saját Fe-S klaszter összeszerelési rendszere 
van, a citoplazmában megtalálható Fe-S klaszterek a mitokondriumban szintetizálódnak, 
majd innen szállítódnak a citoplazmába (Xu et al., 2008; Lill et al., 2012). 
 A vastartalmú prosztetikus csoporttal rendelkező fehérjék másik nagy csoportja a 
hem-proteinek, ide tartoznak a fotoszintetikus és légzési citokrómok, amelyek az 
elektrontranszferben játszanak szerepet. Továbbá e csoport tagja számos oxidatív enzim, mint 
a kataláz, peroxidázok, a NADPH-oxidáz, melyek a szabad gyökök képződését vagy 
eliminálását segítik elő. A citokróm P450 enzimek csoportja is ide sorolható, amelyek a 
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mono-oxigenációs folyamatokat katalizálják különböző bioszintézis útvonalakon, mint a 
szterolok, a kumarinok vagy a terpenoidok képződése során (Qi et al., 2006; Bourgaud et al., 
2006; Zhao et al., 2014). A globinok, mint a leg-hemoglobin, az oxigén megkötésében és 
transzportjában vesznek részt (Schlicke et al., 2015). A növényekben a hem-tartalmú 
proteinek minden sejten belüli organellumban megtalálhatók, azonban bonyolítja ezek 
elosztását, hogy a hem-csoportok a mitokondriumokban és a kloroplasztiszokban is 
szintetizálódnak (Cornah et al. 2003) és nem tudjuk, hogy melyik sejtalkotó látja el hem-
csoporttal a többi felhasználót a sejten belül. A nitrit-reduktáz és a szulfit-reduktáz egy 
sirohem és egy Fe4S4-klasztert is köt. 
A vastartalmú proteinek harmadik csoportját nem-hem proteineknek is nevezik, ide 
tartoznak azok a fehérjék, amelyek közvetlenül kötnek meg vas-ionokat. Ezek közül 
legnagyobb mennyiségben a ferritinek fordulnak elő a növényekben, melyek a vas 
raktározásában játszanak szerepet. (Ravet et al., 2009). Ide sorolható még a PSII 
reakcióentruma is, melyben a vas a QA és a QB kinonok környezetében elhelyezkedve azok 
redox potenciálját befolyásolja (Cox et al., 2009). Az etilén bioszintézis utolsó lépését az 1-
aminociklopropán-1-karbonsav-oxidáz enzim katalizálja, amelynek aktivitásához Fe
2+
 
szükséges (Rocklin et al., 1999). A 2-oxoglutarát/Fe(II)-dependens dioxigenáz enzimek 
szintén nem-hem proteinek, amelyek ferro-vas kofaktorral rendelkeznek és számos 
létfontosságú folyamatot katalizálnak, többek között a DNS-javító mechanizmusok mellett a 
gibberellin-szintézisben, valamint az auxin-katabolizmusban is részt vesznek (Farrow és 
Facchini, 2014).  
A mezofillum-sejtekben a vas nagy része a kloroplasztiszokban és a 
mitokondriumokban található, komplexek formájában, amelyek a fotoszintetikus és légzési 
elektrontranszportlánc működésében játszanak szerepet. A vas jelenléte a citoplazmában 
erősen szabályozott, hiszen egyrészt redoxtulajdonságai miatt számos létfontosságú folyamat 
működéséhez esszenciális, ugyanakkor a szabad vas rendkívül toxikus. A citoplazma 
optimális vaskoncentrációjának fenntartásában elsősorban a vakuólum vesz részt. Túlzott 
mennyiségű vas esetén a felesleg a vakuólumban szekvesztrálódik, tárolódik, illetve innen 
remobilizálódik, ha szükség van rá (Lanquar et al., 2005; Thomine és Vert, 2013). A 
vakuólum a sejt vastartalmának akár 50%-át is tartalmazhatja. Kritikus szerepet tölt be az 
embrió vasraktározásában, nélkülözhetetlen a csíranövény normális fejlődéséhez. 
Arabidopsis embrióban a vas főként az endodermisz sejtek vakuólumaiban raktározódik 
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(Roschzttardtz et al., 2009; Schnell Ramos et al., 2013), és vashiány esetén a citoplazmába 
exportálódik. 
 
2. A növények vasháztartása 
Bár a vas esszenciális tápelem a növények számára, túl nagy mennyiségben toxikus 
hatást fejt ki, éppen ezért a vas felvétele, szállítása és tárolása szigorúan szabályozott 
folyamat (Sperotto et al., 2010; Nikolic és Pavlovic, 2018).  
2.1. A vas felvétele és szállítása a növényekben 
A gyökerek vasfelvétele  
A növényekben alapvetően kétféle vastranszport-mechanizmust írtak le, melyek fajra, 
illetve sejtekre specifikus módon vannak jelen a membránokban. A redukción alapuló 
vasfelvételi stratégia kulcseleme egy vas-kelát reduktáz enzim, mely a Fe(III)-kelátokat 
redukálja, ezt követően a vas szabad Fe
2+
 formában jut át a membránon. A kelátképzésen 
alapuló vasfelvételi stratégia központi eleme egy Fe(III)-komplex transzporter, melynek 
segítségével a vas redukció nélkül, komplexben szállítódik a membránon keresztül. Az 
törzsfejlődés során két különböző stratégia evolválódott a növények körében a vasfelvétel 
hatékonyságának növelése érdekében: a növények egy jelentős része redukciós stratégiát 
használ, egy kisebb csoportjuk azonban a keláción alapuló mechanizmus segítségével veszi 
fel a vasat a talajból (Kobayashi és Nishizawa, 2012; Brumbarova et al., 2015; Krohling et 
al., 2016; Jeong et al., 2017; Verbon et al., 2017).  
Az I. stratégia – egy redukción alapuló rendszer – elterjedtebb a növényvilágban, 
megtalálható a kétszikűek és az egyszikűek nagy részének körében a fűfélék (Poaceae) 
kivételével (Lucena és Hernández-Apaolaza, 2017). Kulcs-komponensei és mechanizmusa 
leginkább Arabidopsis-ból ismertek (1. ábra). E mechanizmusban a vasfelvételt megelőzi egy 
protonleadási lépés, amely a rhizoszféra savasítását szolgálja, növelve az oldhatalan vas-
vegyületek (jarozátok, vas-oxi-hidroxi csapadékok) oldhatóságát. A protonok leadásáért a 
H
+
-ATP-áz (AHA2) felelős, mely protonpumpaként működik (Gao és Chao, 2016). A 
gyökerek vasfelvételében kulcsfontosságú szerepet játszik egy redukciós lépés, melynek 
során a Fe(III)-komplexek Fe
2+
-vé redukálódnak. Ezt a lépést egy vas-kelát-reduktáz (Ferric 
chelate Reductase Oxidase 2; FRO2) enzim teszi lehetővé (Robinson et al., 1999). Végül a 
növény a vasat egy Fe
2+
-transzporter (Iron Regulated Transporter 1; IRT1) segítségével 
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juttatja a gyökérepidermisz-sejtekbe (Eide et al., 1996). Az IRT1 a Fe mellett egyéb fémek – 
Cd, Co, Ni, Zn és Mn – szállítására is képes, ezzel magyarázható, hogy vashiány hatására 
megnő az említett fémek mennyisége a növényben (Baxter et al., 2008). A felsorolt 
vasfelvételi fehérjék a rhizodermisz plazmamembránban lokalizálódnak, és mindegyikük 
expresszióját a Fe-deficiency Induced Transcription Factor (FIT) regulálja (Brumbarova et 
al., 2015). Kimutatták, hogy vashiány hatására nő a gyökérepidermisz vasfelvételi gének 
expressziója (Brumbarova et al., 2015).  
A II. startégiájú növények, a fűfélék – ide tartoznak a legfontosabb gabonafélék -, 
komplexképző vegyületeket - fitosziderofórokat (PS) - szintetizálnak és adnak le a 
rizoszférába (Römheld és Marschner, 1986). A PS-ok erős kelátorok, melyek képesek a 
talajban lévő Fe
3+
 komplexálására. A mugineinsav (MA) családba tartozó fitosziderofórok 
szintézise metioninból indul ki, a folyamat során elsőként nikociánamin (NA) jön létre, NA-
szintáz (NAS) segítségével. A NA 3-keto intermedierré konvertálódik, ezt követően  
deoximugineinsav (DMA) jön létre (Bashir et al., 2010).  Az MA-bioszintézisben résztvevő 
gének nagy része a vasellátottságtól függően szabályozódik (Kobayashi és Nishizawa, 2012). 
Rizsben (Oryza sativa) és árpában (Hordeum vulgare) kimutatták, hogy a DMA-k szekréciója 
a rizoszférába a Transporter of Mugineic Acid 1 (TOM1) transzporteren keresztül történik (1. 
ábra) (Nozoye et al., 2011). A Tom1 expressziója fokozódik vashiány hatására. A keletkező 
Fe(III)-PS komplexeket speciális transzporter, nevezetesen a Yellow Stripe-Like 1 (YSL1) 
segítségével veszik fel a növények, mely a transzportert kódoló gén mutációjának 
fenotípusáról (sárga csíkos levél) kapta a nevét (Curie et al., 2001; Lee et al., 2009). Elsőként 
kukoricában azonosították a Fe(III)-PS felvételéért felelős transzporter génjét, de utóbb 
számos más fajban is leírták, többek között árpában (HvYsl) és rizsben (OsYsl) (Inoue et al., 
2009; Zheng et al., 2011). Ez az úgynevezett kelációs stratégia feltételezhetően lúgos 
talajokon alakulhatott ki, ahol evolúciósan előnyt jelentett egy hatékonyabban működő 





1. ábra: A magasabbrendű növények vasfelvételi mechanizmusai. A vas a talajban Fe(III)-
oxidok/hidroxidok formájában van jele, amely a növény számára nem felvehető. I. stratégiájú 
növények (pl. Arabidopsis, borsó, paradicsom) a talaj savasításával oldatba viszik a 
kicsapódott vasat, majd Fe(III)-kelátok redukciójával a komplexből kiszabaduló Fe
2+
 vevődik 
fel a  plazmamembránon. A stratégia II. növények (pl. árpa, kukorica, rizs) fitosziderofórokat 
bocsátanak ki, majd a Fe(III)-fitosziderofór komplexeket transzportálják a 
plazmamembránon keresztül. AHA2 – proton-ATP-áz, FRO2 – Fe-kelát-reduktáz, IRT1 – 
Fe
2+
-transzporter, PRD9 – kumarin transzporter, TOM1 – fitosziderofor transzporter, YSL1 
– Fe-sziderofór transzporter. 
 
 
Érdekes kivételt képez a fűféléken belül a rizs (Oryza sativa), amely Fe
2+
 felvételére 
is képes, abban az esetben, ha a NA-szintézis gátolt a növényben (Cheng et al., 2007). A rizs 
termesztése elárasztott talajon történik, így az anaerób környezet, valamint a talajra jellemző 
mikrobiom anyagcsere működésének köszönhetően, a vas inkább redukált, Fe
2+
 formában 
van jelen. Tehát a rizs az eredetileg meglévő vasfelvételi stratégia mellett, egy másik, az I. 
stratégiához hasonló vasfelvételi rendszer kialakításával adaptálódott a hosszú ideje fennálló 
környezeti feltételekhez. A Fe
2+
 felvételért felelős transzportert Ishimaru et al., (2006) írták 
le. Hasonlóan kukoricában (Zea mays) is leírtak számos I. stratégiára jellemző 
vastranszporter gént (ZmIRT1, ZmFIT, ZmMHA, ZmFRO), vagyis feltételezhető, hogy 
ezekben a növényekben a redukciós stratégia is részt vesz a vasfelvételben, esetleg kiegészítő 
mechanizmusként van jelen (Li et al., 2018).  
A gyökér vasfelvételének plazmamembránhoz kötött komponenseit az elmúlt 
évtizedekben számos kutatócsoport vizsgálta, azonban a növényen belüli vasforrások – mint 
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például az apoplaszt vagy a vakuólum – hasznosításáról kevés információ áll 
rendelezésünkre. Azt azonban tudjuk, hogy a gyökér apoplaszt jelentős mennyiségű vasat 
tartalmaz, egyfajta rezervoárként működik, amely vashiány esetén felhasználásra kerül 
(Bienfait et al., 1985). Az is régóta ismert tény, hogy az I. stratégiájú növények nagy 
mennyiségű fenolos vegyületet adnak le az apoplasztba (Römheld és Marschner, 1983), 
azonban ezek szerepét a vasfelvételben, a tápanyagok elérhetőségének szabályozásában, csak 
nemrégiben mutatták ki (Chen et al., 2017). Számos tanulmány - egymástól függetlenül, 
különböző módszerek alkalmazásával – rámutatott arra, hogy az Arabidopsis gyökerek által 
szekretált kumarinok (1. ábra) lúgos kémhatású talajban szükségesek a vasfelvételi 
folyamathoz (Clemens és Weber, 2016). Vashiány hatására a fenilpropanoid szintézisben 
résztvevő gének látványosan aktiválódnak, illetve hogy a gyökérben, valamint a gyökér 
exudátumban kumarinok halmozódnak fel (Rodríguez-Celma et al., 2013; Fourcroy et al., 
2014; Schmidt et al., 2014; Sisó-Terraza et al., 2016; Rajniak et al., 2018). Kimutatták azt is, 
hogy vashiányos gyökér-exudátum lehetővé tette vashiányos tünetek csökkentését (Fourcroy 
et al.,  2016). A kumarinok exportjáért a rizoszférába egy ABC családba tartozó transzporter 
felelős (ATP-Binding Cassette G37/Pleiotropic Drug Resistance; ABCG37/PDR9) (1. ábra). 
Tehát az I. stratégiát követő növények – a fűfélékkel analóg módon – a gyökér által szekretált 
vegyületekkel mobilizálják a vasat a rizoszférában. A gyökerek által szekretált fenoloidok 
pontos szerepe a gyökerek vasfelvételében, részleteiben még nem ismert, feltehetőleg a 
Fe(III) redukciójában vehetnek részt, de nem zárható ki az sem, hogy a talajban lévő vassal 
komplexet képeznek, amelyek aztán a gyökerekbe felvevődnek, illetve szubsztrátként 
szolgálnak a FRO2 számára (Schmid et al., 2014; Curie és Marie, 2017). Ilyen feltételezett 
Fe(III)-kumarin-komplex felvételéért felelős transzportert azonban még nem mutattak ki 
(Tsai és Schmidt, 2017a,b). 
A talajból a gyökerekbe történő vasfelvétel viszonylag jól ismert folyamat, azonban a 
vas növényen belüli transzportjáról kevesebb információ áll rendelkezésünkre. Az 
epidermisz-sejtekbe történő felvételt követően a vas azonnal komplexbe kerül, hiszen a 
szabadon előforduló vas veszélyt jelent a növény számára. A vas az epidermisz-sejtektől a 
xilémig a kortex-sejteken, majd egy endodermisz-rétegen keresztül, jut el a 
szállítószövetekig. A vas centripetális transzportjában feltehetőleg YSL-transzporterek 
vesznek részt, melyek Fe-NA, valamint Fe-DMA, illetve egyéb Fe-PS komplexek formájában 
továbbítják a vasat. Ezeket az YSL-transzportereket nemcsak egyszikűekben azonosították 
(Araki et al., 2011), hanem kétszikűekben is előfordulnak (Di Donato et al., 2004), és a vas 
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xilémbe való betöltődéséért, illetve a xilémből a mezofillumsejtek irányába történő laterális 
mozgásért felelősek (Senoura et al., 2017).  
A vas betöltődése a xilémbe  
A vas a xilémbe egy ferroportin (FPN) családba tartozó transzporter (Iron Regulated 
Transporter1; IREG1) segítségével lép be. Arabidopsis-ban három Fpn gént azonosítottak, 
melyek expressziója a sejten belül eltérő mintázatot mutat. Az IREG1 a plazmamembránban, 
az IREG2 a vakuólum membránjában (Morrissey et al., 2009), az IREG3 pedig a 
kloroplasztisz burkolómembránban lokalizálódik (Conte et al., 2009). Bár az fpn1 mutáció 
klorotikus fenotípust eredményez, a különbség nem szignifikáns a vad típushoz képest, tehát 
feltételezhetően nem az IREG1 az egyetlen lehetséges útvonal a gyökérsejtekből a xilémbe 
(Morrissey et al., 2009). Az IREG1 a sztélében, valamint a levélerekben, továbbá 
csíranövények gyökér-szár kapcsolódásánál van jelen, következésképpen a xilémbe való 
effluxban van fontos szerepe.  
A vas transzportja a xilémben  
A xilémben a lehetséges vas-kelátorok közül a citrát a legfőbb vasat szállító 
vegyület, ezt számos indirekt kísérlet támasztja alá. A xilémnedvben a citrát és a vas 
koncentrációja között szoros korrelációt figyeltek meg (Brown és Tiffin, 1965), valamint 
kimutatták, hogy vashiány esetén a xilémben előforduló szerves savak (citrát, malát, 
szukcinát) mennyisége megnövekedett (López-Millán et al., 2000). Elméleti számítások is 
igazolják, hogy a xilémnedvre jellemző pH tartományban (pH 5–6,5) (Harris et al., 2012) a 
potenciális jelöltek közül a citrát a legideálisabb komplexképző a vas számára (Rellán-
Álvarez et al., 2008). Elsőként egy tri-vas–tri-citrát (Fe3Cit3) vegyületet mutattak ki 
paradicsom xilémnedvből (Rellán-Álvarez et al., 2010), később egy Fe2Cit2 jelenlétét is 
sikerült kimutatni. A vas a különböző komplexek között a Fe:citrát arányától függően oszlik 
meg, és mivel a xilémben a vas és a citrát aránya széles határok között változik, elképzelhető 
a Fe(III)-citrát komplexek átalakulása egymásba. A citrát betöltését a xilémbe az Ferric 
Chelate Reductase Defective 3 (FRD3) végzi (Durrett et al., 2007). Az frd3 mutánsok 
vizsgálata szintén alátámasztja a citrát esszenciális szerepét a vas hosszú távú 
transzportjában. Ezek a mutánsok 40%-kal kevesebb citrátot és 49%-kal kevesebb vasat 
tartalmaznak, mint a vad típusú növények. Az FRD3 gén csak a periciklus sejtekben és a 
szállítószövet körüli sejtekben expresszálódik, és az frd3 mutánsokban, ezekben a sejtekben 
akkumulálódik a vas, ami a vas xilémbe jutásának gátlására utal (Green és Rogers, 2004; 
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Roschzttardtz et al., 2011). Az FRD3 ortológját rizsben is kimutatták, az FRD3-like 1 
(FRDL1) knockout mutációja hasonló fenotípust eredményez, mint az frd3 mutáció 
Arabidopsis-ban, tehát a II. stratégiájú növények is hasonló mechanizmust alkalmaznak a vas 
transzlokációjában a gyökérből a szárba (Yokosho et al., 2009).  
A Fe-NA szerepe a hosszú távú transzportban máig nem tisztázott (Curie et al., 
2008), de számos bizonyíték szól amellett, hogy nem a xilém vastranszportjához van köze 
(Ishimaru et al., 2010; Schuler et al., 2012). Továbbá az in silico és in vitro kutatások is 
kizárják a NA-t a vaskötő ligandumok közül a xilémben (von Wirén et al., 1999; Rellán-
Álvarez et al., 2008). A NA a PS-ok közvetlen prekurzora, nem véletlen tehát, hogy 
strukturálisan eléggé hasonlóak. Nem meglepő továbbá az sem, hogy a NA is erős 
kelátorként szolgál számos átmeneti fém, elsősorban a Fe(II), de a Fe(III), Cu, Ni, Co, Mn és 
a Zn számára is (von Wiren et al., 1999). A NA szerepére a vas szállításában a paradicsom 
(Lycopersicum esculentum) chloronerva (chln) mutánsokkal végzett kísérletek világítottak rá 
(Herbik et al., 1999). A chln a nikociánamin-szintáz (Nas) gén mutációja, mely a NA 
szintézis teljes gátlását eredményezi. Ezekben a mutáns növényekben a fiatal levelek 
klorotikussá válnak és a gyökér vasfelvételi rendszere folyamatosan aktivált állapotban van 
(Pich és Scholz, 1991). A NA szerepét illetően leginkább elfogadott nézet az, hogy a 
szerveken belüli elosztásában van szerepe, tehát a vas kilépése a xilémből NA-t igényel. Ezt 
támasztja alá, hogy a chln mutánsok levelében a vas elosztása gátolt, NA hiányában ugyanis 
magas vasellátottság ellenére is klorotikus fenotípus jön létre (Takashi et al., 2003).  
A vas kilépése a xilémből  
A Yellow Stripe 1-Like (YSL) családba tartozó Fe(II)–NA transzporterek 
feltehetőleg a xilém és a növényi szervek közötti vas transzlokációban játszanak szerepet 
(Murata et al., 2006; Masuda et al., 2018). Az YSL proteineket a kukorica Fe-PS 
transzporterrel (YS1/Yellow Stripe 1) való nagy szekvenciahasonlóság alapján sikerült 
azonosítani Arabidopsis-ban (Curie et al., 2008). Az AtYsl gének elsősorban a levelekben, a 
xilémhez szorosan kapcsolódó parenchima sejtekben expresszálódnak (Waters et al., 2006). 
Továbbá Arabidopsis-ban megfigyelték, hogy az Ysl2 gén expressziója gátlódik vashiány 
hatására, tehát a vas kilépése a xilémből gátolt a teljesen kifejlett levelek irányába, ahol az 
YSL2 lokalizálódik. Ez a negatív szabályozás teszi lehetővé, hogy a vas elérje a fiatal, 
fejlődő leveleket, amelyeken hamarabb mutatkoznának a vashiány tünetei (DiDonáto et al., 
2004). Rizsben az OsYsl16 knockdown mutációja esetén vas felhalmozódását figyelték meg a 
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levélerekben (Kakei et al., 2012), amely szintén alátámasztja az YSL transzporterek szerepét 
a xilém és a mezofillumsejtek közötti vas transzlokációban.  
2.2. A vas elosztása a növényi sejtben 
A gyökerek vasfelvétele régóta kutatott terület, számos információ áll 
rendelkezésünkre (Abadía et al., 2011), a vas hosszú távú transzportjáról is sokat tudunk 
(Rellán-Álvarez et al., 2010), azonban a mezofillumsejtek, valamint a sejten belüli 
organellumok vasfelvétele kevésbé feltárt terület (Palmer és Guerinot, 2009; López-Millán et 
al., 2016).  
A mezofillumsejtek vasfelvétele  
A redukción alapuló vasfelvételi mechanizmus a mezofillumsejtek vasháztartásában 
is szerepet játszik (Brüggemann et al., 1993; Mikami et al., 2011). Az I. stratégiájú növények 
gyökerének vasfelvételi rendszeréhez hasonlóan a mezofillumsejt membránjában is 
megtalálható egy vas-kelát-oxidoreduktáz és egy Fe
2+
-transzporter (FRO6 és IRT2, 
Arabidopsis-ban, FRO1 borsóban) (Waters et al., 2002; Jeong és Guerinot, 2009; Abadía et 
al., 2011; Kutrowska és Szelag, 2014) (2. ábra), amelynek expressziója fényfüggő módon 
szabályozódik (Feng et al., 2006). A Fro6 nagy mennyiségben expresszálódik levelekben 
(Mukherjee et al., 2006) és kimutatták, hogy fokozott expressziója esetén a vas-redukció 
hatékonysága is nőtt a levelekben (Li et al., 2011). Azonban a gyökérben expresszálódó 
vaskelát-reduktázzal ellentétben a Fro6 expresszióját nem indukálta a vashiány (Mukherje et 
al., 2006), sőt csökkent vas-kelát reduktáz (FCR) aktivitás tapasztalható (Larbi et al., 2010). 
Nem zárható ki ferri-vas-kelátok felvétele sem a sejtmembránon keresztül, de a megfelelő 
transzportert még nem sikerült kimutatni a mezofillumsejtek membránjában (Nikolic és 
Römheld, 2007).  
A mitokondriumok vasfelvétele 
A mitokondriumok vasfelvételében feltehetőleg szintén szerepet játszik egy vas-
kelát-reduktáz, Arabidopsis-ban a Fro géncsalád 2 tagját (Fro3 és Fro8) is leírták (2. ábra) a 
mitokondriumban, azonban szerepük és a működésük mechanizmusa máig nem tisztázott 
(Jeong és Conolly, 2009). Emellett Arabidopsis-ban 3 transzportert találtak, amelyek 
mindegyike homológ az élesztőben található ScATM1 jelölésű ABC transzporterrel (ATP- 
Binding Cassette Transporter 1), amely a Fe-S fehérjék összeszerelődéséhez szükséges 
komponens(eke)t exportálja a citoplazmába (Chen et al., 2007), később egyszikűek esetén is 
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igazolták, hogy jelenléte eszenciális a normális növekedéshez és fejlődéshez (Bashir et al., 
2011).  
 
2. ábra: A növényi sejt vastranszportjában részvevő molekuláris komponensek. A 
plazmamembránban Fe(III)-kelát-reduktázok (FRO), az NRAMP és ZIP család transzporterei 
vesznek részt a vas felvételében, azonban nem zárható ki Fe(III)-komplexek felvétele sem. A 
három legfontosabb sejtalkotó, amelyek kulcsfontosságúak a vas-homeosztázisban: a 
kloroplasztiszok, a mitokondriumok és a vakuólum. A mitokondriumok vasfelvételében 
Fe(III)-kelát reduktázok (FRO3 és 8) és a MIT transzporter játszik szerepet. Az ATM3 a Fe-S 
fehérjék összeszerelődéséhez szükséges komponens(eke)t exportálja a citoplazmába. Az 
MTP6 a vas citoplazma felé irányuló transzportjában vesz részt, az MTP7 pedig a ferritinnek 
szállít vasat a mitokondriumba. A vakuólumba a vasat a VIT1 juttatja, a leadásban pedig az 
NRAMP3 és NRAMP4 vesz részt. A kloroplasztiszok vasfelvételéért a PIC1 és egy vas-kelát-




Kimutatták, hogy az AtATM3 képes helyreállítani az atm1 kicsi fenotípusát élesztőben, tehát 
valószínűleg azonos szubsztráttal rendelkezik (Chen et al., 2007). Az AtATM3 szükséges a 
citoplazmában működő Fe-S enzimek megfelelő működéséhez Bernard et al. (2009), a 
kloroplasztiszok és a mitokondriumok Fe-S tartalmú enzimeinek hatékonyságát azonban nem 
befolyásolta a transzporter hiánya (Zuo et al., 2017). A Mitochondrial Iron Transporter (MIT) 
esszenciális a mitokondrium vas-importjában, a mit1 knockdown mutáció letális, funkcióját 
rizsben írták le elsőként (Bashir et al., 2011). Kettő Fe/Zn-Cation Diffusion Facilitator 
(Fe/Zn-CDF) családhoz tartozó fehérje – a Metal Tolerance Protein 6 és 7 (MTP6 és MTP7) 
– szerepét a vasfelvételben nemrégiben írták le uborkában (Cucumis sativus). Az MTP6 a Fe-




 antiport folyamatban, a citoplazmában fellépő vashiány 
esetén, míg az MTP7 a mitokondrium vas-akkumulációját facilitálja abban az esetben, ha a 
citoplazmában a vas a szükségesnél nagyobb mennyiségben halmozódik fel (Migocka et al., 
2018a,b). 
A vakuólum vasfelvétele 
A vakuólum fontos szerepet játszik a túl nagy mennyiségben felhalmozódó fémek 
toxikus hatásainak kivédésében azáltal, hogy felveszi, és a sejt számára biztonságos formában 
tárolja azokat. A tonoplasztban lokalizálódó VIT1 nélkülözhetetlen a növények 
vashomeosztázisában, elsősorban a csíranövényekben expresszálódik és vasat gyűjti össze a 
citoplazmából a vakuólumba (Kim et al., 2006; Connorton et al., 2017). A vakuólum 
vasraktárainak mobilizálásában az Natural Resistance-Associated Macrophage Protein 3/4 
(NRAMP3/NRAMP4) redundáns fehérjék vesznek részt, az nramp3:nramp4 dupla mutáns 
csíranövények nem képesek túlélni külső vasforrás hiányában (Bastow et al., 2018; Mary et 
al., 2015) (2. ábra). 
 
3. A kloroplasztiszok vashomeosztázisa 
3.1. A vas jelentősége a kloroplasztiszokban 
A mezofillumsejtekben található vas több mint 80%-a található a 
kloroplasztiszokban (Terry és Low, 1982), jelentős része (megközelítőleg 60%) pedig a 
tilakoidokban lokalizálódik (Terry és Abadía, 1986), ami azt mutatja, hogy a növényben a 
legnagyobb mennyiségű vasat igénylő folyamat a fotoszintézis. Ezt alátámasztja az tény is, 
hogy 
57
F(III)-citrát vasforráson nevelt cukorrépa (Beta vulgaris) növényekből izolált intakt 
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kloroplasztiszokkal végzett Mössbauer-spektroszkópiai vizsgálatok alapján, a vas 
legjellemzőbb előfordulási formája a kloroplasztiszban a Fe4S4 típusú Fe-S centrumokat és 
hem-et kötő fehérjékben található vas (Solti et al., 2012).  
A fotoszintetikus apparátusban vas-kén centrumokat tartalmazó proteinek a Fe2S2-
tartalmú cit-b6/f komplex, továbbá az I. fotokémiai rendszerhez (PSI) kötött Fe4S4-
centrumokat tartalmazó ferredoxinok (FX, FA, FB) és a szintén a PSI-hez kapcsolódó, 
disszociábilis, Fe2S2 centrumot tartalmazó mobilis ferredoxin, melyeknek az 
elektrontranszportban van szerepe (Shcolnick és Keren, 2006; Lu, 2018). A vas-kén fehérjék 
mellett hem-tartalmú proteinek is szerves alkotórészei a fotoszintetikus 
elektrontranszportláncnak. Ide tartozik a citokróm b6/f komplex, mely az említett Fe2S2 
centrumon kívül több hem-et is tartalmaz (hem-f, hem-bL, hem-bH). A fotoszintetikus 
apparátus nem-hem formában is tartalmaz vasat a PSII reakciócentrumban, mely a QA–QB 
kinonok elektronátadás szempontjából fontos redoxpotenciáljának kialakításában játszik 
szerepet (Briat et al., 2015). A vashiány elsősorban a Fe-S-tartalmú fehérjék: a PetC, PsaC, 
ferredoxin, szulfit-reduktáz génjeinek expresszióját csökkenti (Hantzis et al., 2018). 
A vas azonban nemcsak az elektrontranszportlánc komponenseinek fontos 
alkotóelemeként, hanem a klorofill-bioszintézisben betöltött nélkülözhetetlen szerepe okán is 
befolyásolja a fotoszintézis működését. A klorofill-bioszintézis folyamatában Fe
2+
 szükséges 
a Mg-protoporfirin-IX-monometil-észter-oxidatív-cikláz enzim aktiválásához. Ez az enzim a 
klorofill-bioszintézisben a Mg-protoporfirin-IX-monometil-észter átalakulását katalizálja 
divinil-protoklorofilliddé, vagyis a protoporfirin vázon egy öttagú gyűrű jön létre. Az 
enzimről azt is kimutatták, hogy egy membránkötött és egy szolubilis komponensből áll, a 
Fe
2+
 feltehetően a membránkötött komponensen helyezkedik el (Bollivar és Beale, 1996). A 
klorofill-bioszintézis egy későbbi fázisában szintén leírtak egy lépést, amely vasat igényel. Ez 
a lépés a klorofill-a→klorofill-b átalakulás, melyet a klorofill-a-oxigenáz (CAO) tesz 
lehetővé. Az enzimet Tanaka et al. (1998) azonosították először, szekvenciájában egy Rieske-
centrumot [Fe2-S2] kötő és egy mononukleáris vaskötő domént találtak. Reinbothe et al. 
(2006) Arabidopsis és árpa (Hordeum vulgare) kloroplasztiszokban kimutatták, hogy a CAO 
egy belső burkolómembránban, illetve a tilakoidmembránokban lokalizálódó enzim, és in 
vitro kísérletekkel megerősítették, hogy a klorofillid-a–klorofillid-b konverziót is katalizálja. 
Az enzim működése során feltételezhetően egy elektrontranszfer történik a Rieske-
centrumból a mononukleáris vasra, majd a Rieske-féle proteint tartalmazó alegység a 
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ferredoxin (Fd) segítségével redukálódik, ezt követően aktiválódik a molekuláris oxigén, 
amely a klorofill-a metil-csoportját oxidálja. (Kunugi et al., 2013; Hu et al., 2017) 
Tehát a fotoszintetikus hatékonyságot erősen befolyásolja a Fe beépülése a 
kloroplasztiszba, emellett azonban számos egyéb folyamat igényel vasat a plasztiszban, 
többek között a nitrogén- és a kénanyagcsere enzimei. A nitrát reduktáz a nitrogén 
anyagcsere kulcsenzime, amely a nitrátot redukálja nitritté. Minden alegysége tartalmaz egy 
hem kofaktort és egy Fe iont (Campbell, 1999). A nitrogén-anyagcsere egy másik 
meghatározó lépése a nitrit redukciója ammóniává. A folyamat színhelye a kloroplasztisz, 
ahol a folyamat katalizátora a nitrit-reduktáz enzim lokalizálódik.  Az enzim egy ferredoxin 
(Fd)-kötő és egy reduktáz-doménből épül fel. A reduktáz-doménben kötött kofaktor egy 
kénhíddal összekapcsolt Fe4S4 centrum és egy sirohem (Cepeda et al., 2018). Az utóbbi a 
porfirin-bioszintézis egy korai terméke, vasat tartalmaz a hem-gyűrűben. A nitrit-reduktázon 
is egy rövid elektrontranszportlánc van: az elektron a redukált Fd-ról a Fe4S4 centrumon és 
sirohemen keresztül a nitritre jut (Swamy et al.,  2005). A szulfit-reduktáz a szulfit→szulfid 
redukciót katalizálja a kloroplasztiszokban. Az elektrontranszportban egy vas-kén (Fe4S4) 
fehérje és egy sirohem prosztetikus csoport vesz részt, és redukált ferredoxint használ 
elektrondonorként (Yonekura-Sakakibara et al., 2000; Yarmolinsky et al., 2013). 
A Fe-tartalmú szuperoxid-dizmutázok (Fe-SOD) szintén a kloroplasztiszokban 
lokalizálódnak (Salin, 1988). A Fe-SOD a sejtben folyamatosan – egyensúlyi, illetve stressz-
körülmények esetén még nagyobb mennyiségben – keletkező szuperoxid-anion-gyököket 
alakítja át hidrogén-peroxiddá, ezáltal ezek az antioxidáns enzimek a reaktív oxigénformák 
elleni védelem elsődleges vonalát alkotják (Gill et al., 2015). A reaktív oxigénformák 
képződése elsősorban az elektrontranszportlánc működéséhez köthető, de számos más 
folyamatban is képződnek a sejtben aktív gyökök, melyek könnyen reakcióba lépnek a sejtet 
alkotó fehérjékkel, és egyéb molekulákkal, súlyosan károsítva az alapvető sejtfunkciókat 
(Ravet és Pilon, 2013). A kloroplasztiszok különösen ki vannak téve a reaktív oxigénformák 
hatásainak a fotoredukció során – molekuláris oxigénből – képződő szuperoxid-anion-gyökök 
jelenléte miatt. A Fe-SOD enzimek két csoportját mutatták ki eddig magasabbrendű 
növények kloroplasztiszaiban (FSD2 és FSD3), mindkettő esszenciális a kloroplasztiszok 
normális fejlődéséhez (Myouga et al., 2008; Yadav et al., 2019). Ezek közül az egyik egy 2 
alegységből álló homodimer, a Fe-SOD másik csoportja – mely a magasabbrendű növények 
nagyobb részére jellemző – pedig 4 alegységből áll (Alscher et al., 2002; Pilon et al., 2011). 
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A vas emellett szerepet játszik a kloroplasztisz protein importjában is. Caliebe et al. 
(1997) a Translocon at the Inner Chloroplast envelope membrane 55 (TIC55) belső 
burkolómembán fehérje aminosav szekvenciája alapján feltételezték, hogy egy Rieske-féle 
vas-kén csoportot, valamint egy mononukleáris vas-kötő helyet tartalmaz. A TIC55 a nem-
hem oxigenázok öttagú családjába tartozik – szintén ehhez a családhoz tartozik a CAO – 
melyre szintén egy Rieske és egy mononukleáris vas-kötő domén jellemző (Boij et al., 2009).  
A kloroplasztiszokban számos bioszintézis útvonal vas-függő (Blaaby-Haas és 
Merchant, 2013).  A zsírsav-bioszintézis is a plasziszokhoz köthető és közvetve vagy 
közvetlenül Fe-S proteinektől függő folyamat. A telített zsírsavak telítetlenné alakítása a 
membránok fluiditása miatt fontos folyamat, amelyben a katalizáló enzimek némelyike di-
vas-centrumot tartalmaz, illetve ferredoxin-függő proteinek is vannak köztük (Li-Beisson et 
al., 2013). A növényi hormonok szintéziséhez, mint pl. az etilén vagy az abszcizinsav, is 
szükségesek vasat igénylő enzimek (Rout és Sahoo, 2015). Továbbá a kloroplasztiszok fontos 
helyszínei a Fe-S fehérjék és hem kofaktorok biogenezisének (Balk és Schaedler, 2014; Briat 
et al., 2015). A kloroplasztiszok saját független Fe-S-klaszter összeszerelési útvonallal 
rendelkeznek (Sulfur Mobilisation System; SUF), amely cianobakterális eredetű (Balk és 
Pilon, 2011) és a hem-prekurzorok szintézise is itt zajlik (Moulin és Smith, 2005). 
A kloroplasztiszok a Fe raktározásában is szerepet játszanak, azonban eddig csak 
éretlen, fiatal plasztiszokban sikerült kimutatni vasraktározó fehérjék (ferritin; FER) 
jelenlétét, és csak feleslegben jelenlévő vas esetén (Briat et al., 2010a), optimális 
vasellátottság esetén nem (Kovács et al., 2016).  
 
3.2. A kloroplasztiszok vas-transzportja 
A kloroplasztisz a ma élő cianobaktérium ősének és egy mitokondriummal 
rendelkező gazdasejt endoszimbiózisának eredményeképpen alakult ki az evolúció során 
(Gould et al., 2008; Zimorski et al., 2014). Ennek következtében a kloroplasztiszt kettős 
burkolómembrán határolja, vagyis a szállítandó anyagoknak két membránon kell 
keresztüljutniuk (Votknecht és Soll, 2005).  
A külső burkolómembrán képezi az első határt, amely szabályozza az oldott anyagok 
transzportját a kloroplasztiszba és kilépését a citoplazmába (Gutierez-Carbonell et al., 2014). 
A kloroplasztisz külső burkolómembránban található proteinek, illetve protein-komplexek 
többsége prokarióta eredetű (Reumann és Keegstra, 1999), hasonló proteinek jellemzőek a 
Gram-negatív baktériumokra (Block et al., 2007). A Gram-negatív cianobaktériumok – 
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amelyeket a kloroplasztiszok evolúciós elődjének tekintünk – a külső burkolómembránon 
Fe(III)-kelátok vagy Fe(III)-oxidok formájában veszik fel a vasat. A külső 
burkolómembránban mindezidáig nem sikerült a vas szállításában szerepet játszó 
transzporterek jelenlétét közvetlenül igazolni (López-Millán et al., 2016; Solti et al., 2016; 
Vigani et al., 2019), azonban feltehetően ezek a proteinek a Gram-negatív baktériumok külső 
burkolómembránjában is megtalálható TonB-dependens, β-barrel receptor csatornákhoz 
hasonlítanak, mint a Fe(III)-citrátot szállító FECA Escherichia coli-ban (Chakraborty et al., 
2007; Duy et al., 2007; Kranzler et al., 2013).  Továbbá Gram-negatív baktériumokban 
kimutatták, hogy a Fe(III)-kelátok felvétele feszültségfüggő a plazmalemmán keresztül 
(Braun, 2003).  E. coli esetében a FECA a Fe(III)-citrát transzportjáért felelős 
feszültségfüggő ioncsatorna, amely az energiát egy citoplazmatikus membránra jellemző 
protongradiensnek köszönheti (Duy et al., 2007; Braun és Herrmann, 2007; Marshall et al., 
2009). A kloroplasztisz külső burkolómembrán vasfelvételében eddig még nem mutattak ki 
feszültség-függést, azonban feltételezhető, hogy szerepe van a folyamatban. A Gram-negatív 
baktériumokra jellemző béta-hordó pórusképző transzport-proteinek, mint a Translocon at the 
Outer Chloroplast envelope membrane 75 (TOC75), nagy mennyiségben fordulnak elő a 
kloroplasztisz külső burkolómembránjában (Inoue, 2007; Duy et al., 2007; Breuers et al., 
2011; Gutierrez-Carbonell et al., 2014). A külső burkolómembrán proteinek között sikerült 
kimutatni egy specifikus aminosav csatorna (Outer Envelope Protein 16; OEP16), valamint 
egy ATP- és szubsztrátregulált csatorna (OEP21), egy kation-szelektív csatorna (OEP37) és 
egy nem-specifikus csatorna (OEP24) jelenlétét is (Duy et al., 2007; Breuers et al., 2011; 
Gutierrez-Carbonell et al., 2014). A külső burkolómembrán proteinek és az OEP-ek funkciója 
széles körben tárgyalt terület (Bölter és Soll, 2001; Duy et al., 2007; Breuers et al., 2011), 
azonban a feszültség szabályozó szerepe és ennek jelentősége a kloroplasztiszok 
vasfelvételében nem egyértelmű. 
A kloroplasztisz belső burkolómembránban található transzporterek elsődlegesen az 
eukarióta gazdasejt endomembránjából származnak, azonban a vasfelvételi fehérjék között 
prokarióta eredetű proteineket is sikerült kimutatni, amelyek vagy endoszimbionta eredetűek 
vagy intracelluláris bakterális parazitából kerültek át a plasztisz membránba (Tyra et al., 
2007; Fischer, 2011). A Gram-negatív baktériumok plazmamembránjában Fe
2+
 (FeoB 
transzporter) felvételét (redukción alapuló vasfelvétel) és Fe
3+
 közvetlen transzportját is 
megfigyelték (a Fe
3+
 a periplazmához kötött proteinhez kötődik és a FutABC transzporter 
komplex segítségével vevődik fel) (Kranzler et al., 2013, 2014). A kloroplasztiszokban eddig 
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a redukción alapuló vasfelvétel működését sikerült bizonyítani, azonban nem zárható ki Fe
3+
-
kelátok direkt transzportja sem, bár ezidáig nem írtak még le olyan transzportert, amely a 
Fe
3+
 szállításában venne részt (Inoue, 2011; Breuers et al., 2011; López-Millán et al., 2016). 
A kloroplasztisz vasfelvétel fény-, valamint fotoszintetikus elektrontranszportlánc 
működésétől való függését egyszikűekben (Bughio et al., 1997) és kétszikűekben (Solti et al., 
2012) is kimutatták. Továbbá ismert, hogy a Fe
2+
 mozgása a kloroplasztisz belső 
burkolómembránon keresztül egy protongradiens mentén serkenthető (Shingles et al., 2002).  
Az első kloroplasztisz vas-transzportban szerepet játszó fehérje felfedezése óta 
elmúlt 12 évben számos proteint azonosítottak a belső burkolómembránban, amelynek 
szerepe van vagy lehet a kloroplasztiszok vasfelvételben (Finazzi et al., 2015) (4. ábra). A 
kloroplasztisz vasfelvételében esszenciális szerepet játszik egy vas-kelát-reduktáz (Jeong et 
al., 2008), amelyet Arabidopsis-ban írtak le elsőként (FRO7) (Robinson et al., 1999; Wu et 
al., 2005). A redukció alapú mechanizmus jelenlétét a kloroplasztisz vasfelvételében 
enzimatikusan is sikerült bizonyítani mind az I. mind pedig a II. stratégiájú növényekben 
(Mikami et al., 2011; Solti et al., 2014a). A vas-kelát-reduktáz jelenléte a kloroplasztisz 
burkolómembránban arra utal, hogy a vas redukált (Fe
2+
) formában vevődik fel.  
A kloroplasztiszok vasfelvételi rendszerének kulcsszereplője a FRO7, a vas-kelát-
oxidoreduktázok (Ferric Reductase Oxidase; FRO) családhoz tartozik. A metalloreduktázok 
közé tartozó FRO család tagjai fontos szerepet töltenek be a növények fém-homeosztázisában 
(Muhammad et al., 2018), Arabidopsis-ban a FRO család 8 tagját írták le (Jain et al., 2014), 
melyek közül elsőként a FRO2 reduktázt azonosították (4. ábra). A Fro2 gén expresszióját 
elsősorban a vashiány indukálja az I. stratégiájú gyökerekben, ugyanakkor ezt nem mutatták 
ki a Fro7 esetén. A Fro4 és Fro5 expresszióját szintén kimutatták a gyökérben, azonban a 
Fro2-vel ellentétben nem a vas, hanem a Cu
2+
 redukciójában és felvételében vesznek részt a 
talajból a gyökérbe (Bernal et al., 2012). A FRO4 és FRO5 fehérjék szerepe a növények 
vasháztartásában egyelőre nem ismert, azonban vashiány esetén megfigyelhető a Fro5 
expressziója (Mukherjee et al., 2006). Az AtFRO1 funkciója szintén nem ismert, azonban 
expresszióanalízis-vizsgálatok szerint elsősorban becőkben és a virágban van jelen, illetve 
gyökérben és hajtásban is kimutatható a jelenléte. Az AtFro1 csak kismértékben fejeződik ki 
vashiányos, illetve optimális vasellátású gyökérben és hajtásban, azonban az expressziós 
adatok alapján feltételezhető, hogy a fejlődő magvakba történő vastranszlokációban van 
szerepe (Mukherje et al., 2006). A FRO fehérjék nemcsak a gyökérben vannak jelen, hanem a 
hajtásban is, továbbá a vas sejten belüli elosztásában is fontos szerepet kapnak. A Fro6 nagy 
24 
 
mennyiségben expresszálódik levelekben és Li et al. (2011) kimutatták, hogy a Fro6 
overexpressziója dohányban facilitálja a mezofillumsejtek vasfelvételét. A FRO fehérjék a 
sejten belüli vas-elosztásban is fontos szerepet töltenek be. A FRO7 a kloroplasztiszokban 
fordul elő, míg a FRO3 és a FRO8 a mitokondrium vas-homeosztázisában vesz részt. A Fro3 
és a Fro8 a mitokondriumban expresszálódik, azonban a két FRO fehérje expressziós 
mintázatában nincs átfedés, ami arra utal, hogy funkciójuk nem redundáns (Jeong és Conolly, 
2009).  
A FRO7 a kloroplasztisz burkolómembránban lokalizálódik, funkcióját Jeong et al., 
(2008) vizsgálták elsőként. Kimutatták, hogy vashiány esetén a FRO7 szükséges a túléléshez 
fiatal csíranövényekben (Jeong et al., 2008), továbbá a fro7 funkcióvesztéssel járó mutáció 
esetén a kloroplasztiszok 33%-kal kevesebb vasat tartalmaznak, mint a vad típus (Jeong és 
Guerinot, 2009). A fro7 mutáns Arabidopsis növényekben a fotoszintetikus aktivitás 
szignifikánsan alacsonyabb volt, mint a vad típus esetén, thát a FRO7 kritikus a 
fotoszintetikus apparátus összeszerelődése szempontjából. Azonban standard körülmények 
között nem figyelhető meg szignifikáns változás a növekedésben FRO7 hiányában és a 
limitált vas esetén kialakuló klorózis is helyreállítható Fe hozzáadásával, tehát nem zárható ki 
egy redundáns vasfelvételi rendszer működése a kloroplasztiszban. Kimutattuk, hogy 
cukorrépában (Beta vulgaris) a  kloroplasztisz FRO a belső burkolómembránban 
lokalizálódik, valamint, hogy koenzimként NADPH-t használ, ami újabb magyarázatot ad a 
vasfelvétel fotoszintézis-függésére (Solti et al., 2014a). Repcében (Brassica napus) az 
Arabidopsis Fro7 egyetlen ortológját azonosították (Bra037953; Solti et al. 2014b), melynek 
expresszióját és lokalizációját Bra037953:GFP fúziós konstrukcióval, konfokális lézer-
fluoreszcencia mikroszkópiával igazolták (Zelenyánszki H, Visnovitz T és Solti Á, 
publikálatlan eredmények). 
A FRO család a transzmembrán elektrontranszportot megvalósító flavocitokrómok 
szupercsaládjába tartozik. Ezekre az enzimekre az jellemző, hogy elektront képesek leadni a 
plazmamembránon keresztül, hogy a vas-kelátokat redukálják. Ehhez kettő transzmembrán 
doménhez kötött hem-csoportot használnak (Robinson et al., 1999). A FRO enzimek a Ferri 
Reductase (FRE) proteinekhez hasonló struktúrával rendelkeznek, azonban felépítésük nem 
teljesen ismert. A rendelkezésünkre álló kutatások alapján 8–10 transzmembrán domént 
tartalmaznak és egy nagy citoplazmatikus loop-ot, amelyen a kofaktorok kötőhelyei 
találhatók (NAD, FAD), amelyek az elektront felveszik és továbbítják (Schagerlöf, 2006; 




3. ábra: A FRO enzimek általános, sematikus felépítése, kékkel jelölve a hem-tartalmú ferri-
reduktáz domént, rózsaszínnel pedig a variábilis számú transzmemrán doméneket. Az enzim 
C-terminális végéhez közelebb eső citoplazmatikus domének NAD(P)H-t és FAD-ot kötnek. 
 
A FRO fehérjék jelenlétét nemcsak Arabidopsis-ban írták le, de cDNS-könyvtárak alapján a 
következő fajokban is prediktálták: szálkaperje (Brachypodium distachyon), uborka (Cucumis 
sativus), lucerna (Medicago truncatula), rizs (Oryza sativa), borsó (Pisum sativum), nyárfa 
(Populus trichocarpa), paradicsom (Solanum lycopersicum), szőlő (Vitis vinifera), kukorica 
(Zea mays). Ennek alapján feltételezzük, hogy bár a Fro gének jelenlétét és expresszióját 
elsősorban az Arabidopsis-ban vizsgálták, a magasabbrendű növényekben a vas-kelát 
reduktáz felépítése és működése hasonló. 
A redukciós stratégia másik kulcseleme a redukálódott vas felvételéért felelős 
szállítófehérje, azonban eddig a – gyökérben megtalálható – ZRT/IRT-Like Protein (ZIP) 
családhoz tartozó (mint például az IRT1) transzportereket a kloroplasztiszban nem sikerült 
kimutatni. A Permease In Chloroplasts 1 (PIC1) Fe
2+
-transzportert 2007-ben azonosították 
(elsőként a kloroplasztisz vastranszporterek közül) Arabidopsis-ban (Duy et al.), és azt is 
kimutatták, hogy a belső burkolómembránban lokalizálódik. A pic1 mutáció súlyos klorózis 
kialakulásához vezet, törpe fenotípust eredményez, továbbá a ferritinek mennyiségének 
növekedése, és a kloroplasztisz fejlődésében bekövetkező súlyos károsodás figyelhető meg, 
mely tünetek egyértelműen a kloroplasztiszban fellépő vashiányra utalnak (Duy et al., 2011). 
A PIC1-et korábban a kloroplasztisz belső burkolómembrán transzlokon komplexének 
tagjaként, Translocon at the Inner Chloroplast envelope membrane of 21 kDa (TIC21) néven 
írták le, feltételezve, hogy a protein transzportban van szerepe (Teng et al., 2006). A PIC1 
knockdown, valamint overexpressziós mutációit dohánynövényekben is vizsgálták és ezek a 
mutációk hasonló fenotípust eredményeztek, mint Arabidopsis-ban (Gong et al., 2015). A 
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PIC1 valószínűleg a Nickel-Cobalt Transporter 2 (NiCo2) fehérjével komplexet alkotva, 
egymással interakcióban működik, ugyanis Arabidopsis-ban kimutatták, hogy a PIC 
overexpressziója során a Nico2 transzkriptum szintje is megemelkedett (Duy et al., 2011). A 
NiCo egy feltételezett fémtranszporter a kloroplasztisz belső burkolómembránban (Eitinger et 
al., 2005), amely specifikus fémkötő doméneket tartalmaz. A NiCo ortológját rizsben is 
megtalálták, melynek pontmutációja úgynevezett zebra-csíkos, nekrotikus fenotípust 
eredményezett (Li et al., 2010). A pontos molekuláris mechanizmus megértéséhez további 
kutatásra van szükség, de egy lehetséges forgatókönyv alapján a NiCo által megkötött vasat a 
PIC1 permeáz viszi át a membránon. A kloroplasztisz vas-kelát-reduktáz és a Fe
2+
-felvételi 
rendszer működése szorosan kapcsolódik egymáshoz, ugyanis a felvételi folyamat során Fe
2+
 
felhalmozódása nem figyelhető meg a két burkolómembrán közötti térben (Solti et al., 2012). 
  
 
4. ábra: A kloroplasztisz vastranszportja. A transzporterek és funkciójuk részletes leírása a 
szövegben olvasható. OEP – külső burkolómembrán csatornafehérje, Fe(III)-kelát felvételben 
játszhat szerepet; FRO (Ferric-chelate Reductase Oxidase 7); PIC1 – Fe
2+
 transzporter; 
MAR1 – antibiotikum transzporter; YSL4/6 – Fe-NA export; MFL1 – Fe-import, funkciója 
redundáns; NAP14; NEET – Fe-S bioszintézishez köthető transzporterek; FDR – tilakoid 
vastranszporter. A belső burkolómembrán Fe
2+




A kloroplasztisz vashomeosztázis további lehetséges tagja a nem-integrálódó ABC 
fehérje (Non-intrinsic ABC Protein; NAP14), , melyet szintén Arabidopsis-ban írtak le 
(Shimoni-Shor et al., 2010).  A proteinet kódoló gén mutációja súlyos növekedési és fejlődési 
rendellenességeket eredményezett. A nap14 funkcióvesztéses mutáció esetén a vas 
koncentrációja drasztikusan megnőtt a szárban (18-szor magasabb volt, mint a vad típusban), 
míg a gyökerekben 50%-kal lecsökkent.  Emellett a megnövekedett fémtartalmat a 
kloroplasztisz ultrastruktúrájának károsodása és a kloroplasztisz vasháztartás-gének (Fro7, 
Pic1, Fer3, Fer4) gátolt expressziója kísérte (Shimoni-Shor et al., 2010). Tehát az eddigi 
ismereteink alapján a NAP14 feltételezhetően vagy szenzorként működik, amely a 
vasellátottság szintjét érzékeli és a gyökér-levél irányú vasmozgást szabályozza, vagy 
közvetlen szerepe van a vasfelvételben a kloroplasztisz transzport-komplex részeként, illetve 
a Fe-S klaszterek biogenezisében is szerepe lehet a Non-intrinsic ABC Protein 7/Sulfur 
Mobilisation C (NAP7/SUFC) proteinhez hasonlóan (Xu és Möller, 2004; Balk és Schaedler, 
2014).   Kimutatták továbbá két Yellow Stripe 1-Like (YSL) proteincsaládba tartozó 
transzporter (YSL4 és YSL6) jelenlétét is a kloroplasztiszban, amelyek – a II. stratégiájú 
növények gyökerében, a Fe(III)-PS felvételéért felelős YS1 működéséhez hasonlóan –  
Fe(III)-NA vagy NA szállítására képesek (Curie et al., 2008). Ezt a típusú transzportert a 
kloroplasztisz-membránban azonban csak csírázó magvakban, illetve fiatal csíranövényekben 
sikerült kimutatni (Divol et al., 2013). Mindkét gén expressziója fokozódik vasfelesleg 
hatására, a knockout mutáció esetén pedig akkumulálódik a vas a kloroplasztiszban a 
ferritinszint növekedésével egyidejűleg. Mindez arra utal, hogy a YSL4 és YSL6 
valószínűleg a Fe-effluxban vesz részt, azonban pontos funkciójukat, szerepüket a plasztisz 
vashoemosztázisában nem ismerjük. A Multiple Antibiotic Resistance 1/Iron Regulated 3 
(MAR1/IREG3) egy ABC- (antibiotikum-) transzporter, amely szintén a kloroplasztiszban 
lokalizálódik, azonban pontos helye és funkciója szintén nem ismert (Conte et al., 2009; 
Conte és Lloyd, 2010). Vashiány hatására az MAR1/IREG3 expressziója gátlódik, míg a 
MAR1 overexpressziója levél-klorózishoz vezet, amely vas hozzáadásával megszüntethető. 
Tehát feltehetőleg a Fe kelációjában, raktározásában, szekvesztrációjában van szerepe. A 
MAR1 egy lehetséges NA-transzporter, ugyanis a NA szerkezetileg specifikusan az 
aminoglikozid antibiotikumokra hasonlít, és fontos szerepet tölt be vaskelátorként; illetve 
feltehetőleg a Fe-NA komplex szállítására is képes. További lehetséges jelölt az Mitoferritin-
Like 1 (MFL1), amely a kloroplasztisz Fe importjában vehet részt (Tarantino et al., 2011). Az 
AtMFL1 a mitokondrium karrierproteinek családjában tartozik, de kloroplasztisz belső 
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burkolómembrán proteinként annotálták. A gén expressziója, mely nagyrészt Arabidopsis 
esetén a rozettalevelekben lokalizálható, vasfelesleg esetén fokozódik egyéb vas-
homeosztázis génekkel együtt, mint a Pic1. Az atmfl1 funkcióvesztéses mutánsok levél 
vastartalma csökkent a vad típushoz képest és az AtFer1 expressziója is gátlódott. Azonban 
az atmfl1 mutánsok életképesek és fertilisek voltak, tehát az AtMFL1 funkciója redundáns a 
vasfelvételben, vagy specifikusan Fe felesleg esetén van szerepe a kloroplasztiszban. Az Fe-
Deficiency Related 3 (FDR3) vashiány hatására indukálódik, elsőként kukoricában (Zea 
mays) azonosították (Yin et al., 2000). Élesztő komplementációs kísérletek azt mutatják, 
hogy ez a protein képes vasat és/vagy rezet szállítani (Han et al., 2009). Mivel a protein nem 
tartalmaz membránhoz kötődő komponenst, valószínűleg a sztrómában vagy a tilakoid 
lumenben fordul elő. A ZmFDR3 proteint expresszáló transzgénikus dohánynövényben 
magasabb levél vastartalom és nagyobb fotoszintetikus teljesítmény jellemző (Han et al., 
2009). A ZmFDR3 nem mutat homológiát más magasabbrendű növényekben megtalálható 
fehérjével, azonban tartalmaz olyan doméneket, amely a bakteriális III. típusú exportrendszer 
tagjaihoz hasonlít. A bakteriális III. típusú szekréciós rendszer részt vesz az effektor 
proteinek szállításában a gazdasejt számára, tehát elképzelhető, hogy a ZmFDR3 Fe-tartalmú 
proteinek szállításában vesz részt. Ismereteink a ZmFDR3 struktúráját, illetve lokalizációját 
illetően limitáltak. A ZmFDR4 szintén a kloroplasztiszban lokalizálódó, vashiány hatására 
indukálódó transzporter (Zhang et al., 2017). Eddig számos egyszikű genomjában 
megtalálták a ZmFDR ortológjait, kétszikűek esetén azonban még nem sikerült kimutatni a 
jelenlétét. A ZmFDR3-hoz hasonlóan a ZmFDR4-komplementációs kísérletekben is sikerült 
helyreállítani a fet3fet4 élesztő mutánsok normális növekedését vashiányos közegben, amely 
alátámasztja, hogy a vastranszport rendszer fontos tagjáról van szó (Zhang et al., 2017). Az 
AtNEET egy Arabidopsis protein, amely valószínűleg Fe-S klaszterek transzportjában vesz 
részt (Nechushtai et al., 2012).  Az neet knockdown mutáns Arabidopsis csíranövények 
növekedése érzékeny a vas alacsony szintjére, továbbá a kataláz mennyisége drasztikusan 
lecsökken, ami arra utal, hogy a hem vasellátásban van szerepe (Nechushtai et al., 2012).  
Eddigi kloroplasztisz vasfelvételi transzporterekkel kapcsolatos irodalmi ismereteink 
alapján elmondható, hogy a külső burkolómembránon keresztül Fe(III)-kelátok formájában 
jut át a vas, amely a belső burkolómembránon Fe
2+
 formában vevődik fel. A belső 
burkolómembrán vasfelvételét egy redukciós lépés előzi meg és proton gradiens hajtja, 
hasonlóan a gyökérben leírt I. stratégiához. Azonban nem zárható ki más vasfelvételi 
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mechanizmus működése a kloroplasztiszban, amely fajtól, az adott szövet vagy szerv 
fejlettségi állapotától függően eltérő lehet.  
 
3.3. A kloroplasztisz vasfelvételi rendszer lehetséges szubsztrátjai  
A szabadon előforduló Fe
2+
 Fenton-reakciót katalizál, így reaktív oxigénformák 
képződését idézi elő (Ravet és Pilon, 2013), a szabad Fe
3+
 pedig oxihidroxidokat képez 
semleges pH-án, amely a vas kicsapódásához vezet. Ezért a vas a felvételt követően azonnal 
komplexbe kerül, és stabil, nem reaktív formában szállítódik a felhasználási helyére. A fém-
komplexek képződése nemcsak a védelem szempontjából fontos, de oldatban is tartja a fémet, 
így a vas elérhető marad a növény számára (Haydon és Cobbett, 2007). A vas szállítására 
alkalmas molekulák közé tartozik számos kis molekula: szerves savak, mint például a citrát 
(Cit) és a malát (Mal) (Rellán-Álvarez et al., 2010; Grillet et al., 2014) továbbá aminosavak, 
mint a hisztidin, vagy a cisztein (Schmidke et al., 1999), de ide sorolható a NA is (Bauer és 
Schuler, 2011; Terzano et al., 2013), valamint a NA-ból származtatható fitosziderofórok, a 
MA (mugineinsav) vagy a DMA (2’-deoximugineinsav) (Aoyama et al. 2009; Schaaf et al., 
2004; Suzuki et al., 2016).  További lehetséges szállítómolekulák a peptidek és fehérjék (pl. 
metallotioneinek), valamint specifikus fémkötő ligandumok, amelyek az adott pH-án stabil 
komplexet képeznek a vassal (Nagajyoti et al., 2010; Álvarez-Fernández et al., 2014; Haydon 
és Cobbett, 2007).  
Egyszikűekben és kétszikűekben egyaránt kimutatták, hogy vashiány esetén szerves 
savak – elsősorban citrát és malát – halmozódnak fel a gyökérben, a xilémben és a levélben is 
(Larbi et al., 2010; López-Millán et al., 2000; 2001a; 2001b; 2009; Covarrubias et al. 2016). 
Grillet et al. (2014) borsó csíranövényekben kimutatták, hogy a vas legnagyobb részben 
Fe(III) formában, valószínűleg karbonsavakhoz kapcsoltan fordul elő, Fe(II) csak nagyon kis 
mennyiségben detektálható. 88%-ban Fe(III)3Cit2Mal2, Fe(III)3Cit3Mal és Fe(III)Cit2 
komplexeket, és kis mennyiségben Fe(II)-NA-t detektáltak az izolált szövetnedvben. A 
citoplazmában megfigyelhető malát koncentráció emelkedése korrelál a Zn-toleranciával, 
tehát a malát a Fe mellett a Zn számára is egy lehetésges kelátor (Rauser, 1999). A szerves 
savak természetesen is előforduló fém-kelátorok. Cukorrépa (Beta vulgaris) mezofillumsejt 
által leadott vegyületek közt elsősorban szerves anionokat, oxalátokat, citrátot és malátot 
detektáltak. Optimális vasellátottság esetén a Fe(III)-citrát és a Fe(III)-malát jelenlétében 
mérték a legmagasabb redukciós kapacitást mezofillumsejtekben (Larbi et al., 2001). 
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Molekuláris, fiziológiai és metabolomikai adatok azonban arra utalnak, hogy 
potenciális vaskomplexáló ágensek között a növényi sejt citoplazmájában a Fe(III)-citrát 
mellett a Fe-NA is potenciális vasforma (Callahan et al., 2006).  A NA fontos fém-kelátor, 
mely a floémben, a vakuólumban és a citoplazmában is előfordul (Pich et al., 1997; Haydon 
et al., 2012). A NA a fémionok komplexálása szempontjából optimális struktúrával 
rendelkezik, 6 funkciós csoport oktahedrális koordinációt tesz lehetővé.  
A NA számos fémionnal képes komplexet képezni, azonban a fém-NA komplex 
kialakulásának valószínűségét és a képződött fém-komplex stabilitását az oldat pH-ja erősen 
befolyásolja (Rellán-Álvarez et al., 2008). In silico számítások szerint és kísérleti adatok is 
alátámasztják, hogy a NA elsősorban a floémre jellemző magasabb pH-án  (pH 7,0 körül) 
vesz részt a vas szállításában (Rellán-Álvarez et al., 2008; Curie et al., 2008) és kimutatták, 
hogy a floém feltöltésében is szerepet játszik (Schuler et al. 2012), azonban a xilémben 
uralkodó alacsony pH-án (pH 5,0 körül) valószínűleg nem a NA felelős a vas szállításáért, 
ellentétben a rézzel (Rellán-Álvarez et al., 2008). A NA a növény vas-homeosztázisában - a 
szállítás mellett - feltételezéseink szerint egyéb szerepet is betölthet. A kloroplasztisz 
vastartalma NA-hiányos, úgynevezett chloronerva (chln) mutánsokban (foszfort is 
tartalmazó) granulumok formájában halmozódik fel, amely azonban a NA kezelés után már 
nem detektálható, tehát a vas NA jelenlétében újra oldott, a növény számára is elérhető 
formába alakul át (Becker et al., 1995; Liu et al., 1998). Továbbá ismert, hogy az YSL 
transzporterek részt vesznek a Fe-NA komplexek szállításában (DiDonato et al., 2004; Curie 
et al., 2008; Schaaf et al., 2004), így ezek jelenléte vagy hiánya a vizsgált sejt vagy sejtalkotó 
membránjában jelentheti, hogy a Fe-NA lehetséges szubsztrátként szolgál a vasfelvételben. 
Az YSL transzporterek szinte minden növényi szövetben előfordulnak, a mezofillumsejt 
membránjában és a kloroplasztisz burkolómembránban is sikerült kimutatni az YSL 
családhoz tartozó vastranszportereket (Koike et al., 2004; Divol et al., 2013; Zhang et al., 
2018), azonban ezek szerepe és működési mechanizmusa nem ismert.  
Kevésbé vizsgált terület a proteinek, illetve protein-származékok szerepe a fém-
transzportban. Lattanzio et al. (2013) floém-exudátum protein-profilját vizsgálták, különös 
tekintettel a Fe- és Zn-kötő proteinekre, és két kis molekulasúlyú fehérjét is találtak. Krüger 
et al. (2002) egy 17 kDa molekulasúlyú vastartalmú proteint azonosítottak (Iron Transport 
Protein; ITP) ricinus (Ricinus communis) csíranövényekben, amely a floémben a Fe
3+
 
megkötésében és transzportjában vesz részt. 
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A fentiekben megemlített ligandumok mindegyike alkalmas a vas megkötésére a 
növényben, azonban nincs közvetlen bizonyíték arra vonatkozólag, hogy mely Fe-komplexek 
vannak jelen a mezofillum sejt citoplazmájában (von Wirén et al., 1999; Rellán-Álvarez et 
al., 2010; Ariga et al., 2014; Bashir et al., 2016), ahonnan a vas felvevődik a 
kloroplasztiszokba. Számos indirekt módszerrel vizsgálták korábban, hogy milyen formában 
szállítódik a vas a növényben, többek között a vas és a lehetséges ligandumok koncentrációja 
közötti korreláció alapján (Alam et al., 2001; Abadía et al., 2002; Rellán-Álvarez et al., 
2011), valamint in silico (von Wirén et al., 1999, Rellán-Álvarez et al., 2008) prediktálták a 
fém-komplex legvalószínűbb összetételét. A molekuláris biológiai megközelítések is nagy 
mennyiségű információt szolgáltatnak a különböző növényi részekre jellemző lehetséges 
ligandumokról és fém-komplexekről (Koen et al., 2013; Wang et al., 2013; Yang et al., 
2010). Bár a jelenleg rendelkezésre álló analitikai technikák (tömegspektrometria, szinkroton 
röntgen spektrometria) lehetővé teszik néhány fém-komplex közvetlen azonosítását a 
xilémben és a floémben, de e direkt módszerek használata kevésbé elterjedt (Thomine és 
Vert, 2013; Álvarez-Fernández et al., 2014; AlChoubassi et al., 2018). A vas-komplexek 
detektálása a citoplazmában több szempontból is nehézségbe ütközik. Ennek egyik oka, hogy 
a vas koncentrációja a citoplazmában nagyon alacsony, nem éri el az alsó határát azoknak a 
detektációs technikáknak, amelyek alkalmasak a vas kémiai környezetének azonosítására, 
mint például a Mössbauer-spektroszkópia. Másrészt problémát jelent, hogy jelenleg nem áll 
rendelkezésünkre olyan citoplazma izolálási technika, amely megőrzi a vas in vivo 
mikrokörnyezetét.  
A vasfelvételi rendszer lehetséges szubsztrátjait eddig a gyökerek (Tomasi et al., 
2009; 2013) és levél szintjén vizsgálták (Zanin et al., 2015), a kloroplasztiszok 
vasfelvételének szubsztrát-preferenciájáról azonban mindössze néhány információ áll 
rendelkezésünkre. González-Vallejo et al. (1999) cukorrépából izolált levél sejtek 
plazmamembrán Fe(III)-redukciós kapacitását vizsgálták Fe(III)-EDTA, Fe(III)-citrát és 
Fe(III)-malát vasforrás jelenlétében. Egy későbbi irodalmi adat (González-Vallejo et al., 
2000) szerint a mezofillum sejtek in vivo szubsztrátja a Fe(III)-citrát, bár a Fe(III)-malátot is 
képes hasznosítani a sejt vasfelvétele (Rombolá et al., 2000). Bughio et al. (1997) árpából (II. 
stratégia) izolált intakt kloroplasztiszokkal végzett vasfelvételi kísérlettel igazolták 
59
Fe(III)-
epihidroximugineinsav kelátok felvételét. Solti et al. (2012) kimutatták, hogy a cukorrépa 
(Beta vulgaris) kloroplasztiszok (I. stratégia) a Fe(III)-citrátot preferálják a Fe(II)-citráttal 
szemben vasforrásként.  
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4. A vashiány 
Bár a vas relatíve nagy mennyiségben fordul elő a talajban, a vashiány elleni 
küzdelem világszerte komoly kihívást jelent a mezőgazdaságban. A Fe a földkéreg negyedik 
leggyakoribb eleme, mégis a növények növekedésének harmadik legerősebben limitáló 
tényezője (Zuo és Zhang, 2011). A vas leggyakrabban Fe(III)-hidroxidok és egyéb rosszul 
oldódó vagy oldhatatlan komplexek formájában fordul elő a talajokban, vagyis elérhetetlen a 
növény számára. A Fe felvétele gyakran nehézségekbe ütközik, elérhetőségét a növény 
számára ugyanis a talaj vaskoncentrációján kívül számos egyéb tényező is befolyásolja 
(Colombo et al., 2014). A növényi vasfelvétel egyik limitáló tényezője a talajoldat magas pH-
ja (pH>7), amely a vashiányt közvetve idézi elő (Hansen et al., 2004). A Fe(III)-oxidok 
oldhatósága viszonylag alacsony, az alacsony pH elősegíti a vas oldódását, míg magas pH 





oldatban és egységnyi pH emelkedés hatására az oldhatóság ezredrészére csökken (Rogovska 
et al., 2007). Továbbá limitáló tényező lehet a növényi vasfelvételben a talaj 
oxigénellátottsága. Anaerob viszonyok hatására a talajban a Fe
3+
 redukálódik, ezáltal 
mozgékonyabb lesz. Aerob körülmények között azonban a kétértékű vasvegyületek 
visszaalakulnak háromértékűvé, miközben elvesztik mozgékonyságukat és kicsapódnak 
(Yadav et al., 2016). Mindemellett akadályozhatja a vasfelvételt más elemek túlzott 
mennyiségű jelenléte a talajban, elsősorban a magas foszfáttartalom jelent potenciális 
veszélyforrást a vas elérhetősége szempontjából (Sánchez-Rodríguez et al., 2013).  Vashiányt 
válthat ki nehézfémionok (Cu, Ni, Co, Zn, Mn) feleslege, azáltal, hogy ezek kiszorítják a 
vasat a felvevőhelyekről a gyökérben, de a növényen belüli hosszú távú transzportot vagy a 
sejten belüli vaselosztást is gátolhatják (Lesková et al., 2017). Gyökerekben jól dokumentált 
a Cd
2+
 vas-transzportot és transzlokációt befolyásoló hatása (Clemens, 2006). A II. stratégiájú 
növények gyökerében a Cd serkentette a PS-ok bioszintéziséhez és szekréciójához szükséges 
gének expresszióját, ami a növényben kialakult vashiányos állapotra utal (Astolfi et al., 
2014). Uborkában (Cucumis sativus) a Cd-többlet a reduktáz aktivitás csökkenését okozza a 
gyökér epidermiszben (Alcanthara et al., 1994).  Hatását azonban elsősorban a Fe gyökér-
szár transzlokációjában fejti ki (Solti et al., 2011) gátolva a FRD3 expresszióját, amely a 
citrát betöltődéséért felelős a xilémbe (Yamaguchi et al., 2009). Valóságos problémát 
azonban elsősorban a magas pH és az aerob környezet idéz elő ma a mezőgazdaságban. 
Átlevegőztetett, szellős talajban, illetve magas pH-án (pH>7) a szervetlen vasvegyületek 
koncentrációja a talajoldatban 10
-10
 M körül mozog, ami jóval elmarad az optimális 
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növekedéshez szükségestől (Römheld és Marschner, 1986). Világviszonylatban a 
földművelés alá vont területek mintegy harmadánál kell számolni a Fe nem megfelelő 
mértékű elérhetőségével. A vas felvételi zavarából eredő növényi hiánybetegségek főként a 
meszes talajokon gyakoriak, ezért gyakran mészklorózisként hivatkoznak rá a 
szakirodalomban (Nikolic és Kastori, 2000; Masuda et al., 2018), mely elsősorban a 
gyümölcsfákon, a szőlőnél, málnásokban, akácnál jelent problémát, illetve egyes 
dísznövényeket érint (Kassa et al., 2015). A mészklorózis elsődleges oka a magas CaCO3 és 
bikarbonát-tartalom (HCO3
-
) (Jelali et al., 2011). A HCO3
-
 magas koncentrációja puffereli a 
pH-át a plazmalemma és az apoplaszt határán, ezáltal gátolja a sejtmembránban található vas-
kelát-reduktázt, mely alacsony pH-át igényel (pH optimuma 5 körül van, Moog és 
Brüggemann, 1994). Előfordul, hogy klorotikus hajtás esetén a gyökérben sok vas található, 
de ennek túlnyomó része az apoplasztban marad erősen kötött formában. A talajban lévő 
növényi, illetve mikrobiális eredetű kelátorok a gyökér felületéhez szállítják a vasat, ami 
azonban erősen kötődhet a negatív töltésű adszorpciós helyekhez vagy Fe(OH)3 formájában 
kicsapódhat. Ez lehet a mészklorózis egyik oka. Emellett vashiányt okozhat a hajtásban a 
növényen belüli magasabb bikarbonát- és CaCO3-tartalom, mivel a xilémnedv és a levél-
apoplaszt pH-ját egy-két tizeddel megemeli, amely már elegendő ahhoz, hogy a vas 
immobilizálódjon a levélerekben (Wegner és Zimmermann, 2004; Karimi és Tari, 2017; 
Poschenrieder et al., 2018). Ráadásul a mezofillumsejtek is alkalmaznak redukciós felvételi 
stratégiát (is), ezért a bikarbonát-ionok ezt a lépést is gátolhatják. A bikarbonát-ionokról 
kimutatták, hogy nemcsak a közeg pH-ját befolyásolva indukálnak vashiányt, hanem egyes 
gének, például az Irt1, a Fro2, és a Aha1 expressziójára is hatással vannak, a FIT (Fer-Like 
Fe-Deficiency-Induced Transcription Factor) transzkripciós faktor - a vasfelvételi gének 
központi szabályozó faktora - gátlásával indukálhatnak vasklorózist (Lucena et al., 2007).   A 
vashiány elsőként a leveleken, érközi klorózis formájában válik láthatóvá, mely a klorofill-
bioszintézis vasfüggésével magyarázható, azonban a levélerekben immobilizálódott vasnak 
köszönhetően a zöld szín megmarad az erek mentén. Érdekes jelenség az úgynevezett vas-
klorózis paradoxon, amelyet gyümölcsfáknál figyeltek meg. Ennek lényege, hogy míg a 
kontrollált körülmények között nevelt, vashiányos növények esetén a levél-vastartalom és a 
klorofill-tartalom között lineáris összefüggés van, a szabadföldi, meszes talajon fejlődő 
növények esetén relatíve magas vastartalom jellemzi a leveleket, a klorotikus tünetek és az 
alacsony klorofill-koncentráció ellenére is. Ez a jelenség arra utal, hogy a vas 
immobilizálódik a klorotikus levél bizonyos részeiben, vagyis potenciális vasforrást képez az 
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apoplasztban, amely a pH csökkentésével mobilizálható. Azonban a pontos mechanizmus 
nem ismert (Morales et al., 1998; Chakraborty et al., 2016). 
Vashiány esetében a növény növekedése, fejlődése lelassul, satnya gyökérnövekedés 
és csökkent biomassza produkció figyelhető meg, hosszú távon pedig a növény pusztulásához 
vezet (Hantzis et al., 2018). A vas alacsony hozzáférhetősége esetén morfológiai változások 
is bekövetkeznek a gyökerek felépítésében, többek között szignifikánsan megnő a 
gyökérszőrök denzitása (Schmidt és Schikora, 2001) és hossza is, ezáltal a gyökerek felvevő 
felszíne és felszívó kapacitása fokozódik. Ez különösen fontos lehet az olyan immobilis 
tápanyagok esetén, mint a vas. A vashiányos növény oldalgyökerei rövidek, végük 
bunkószerűen megvastagszik, ezeken a helyeken nagy mennyiségben jönnek létre 
úgynevezett transzfersejtek (Santi és Schmidt, 2009). Ezeket a speciális sejttípusokat 
szójabab (Glycine max), cukorrépa (Beta vulgaris), Arabidopsis és számora más faj esetén 
figyelték meg, melyekre az jellemző, hogy papillák és labirintusszerű sejtfalbenövések 
alakulnak ki rajta, emiatt jelentősen megnő a plazmamembrán felszíne (Schikora és Schmidt, 
2001; 2002; Graziano és Lamattina, 2007). A gyökérszőrökkel ellentétben a transzfersejtek 
nem hálóznak be nagy térfogatú talajrészt, de részt vehetnek a vas mobilizációjában. Ezt 
alátámasztja, hogy a paradicsom gyökeréből származó transzfersejtekben magasabb a P-
típusú ATP-ázok sűrűsége, mint egy átlagos rizodermisz-sejtben (Schmidt et al., 2003). A 
gyökerek protoneffluxsza megnő, és a kétszikűekben sokszorosára növekszik a gyökér 
reduktív kapacitása.  
Ha a vas korlátozott mennyiségben van jelen, a növény priorizálja a vas elosztását a 
növényen belül, vagyis a létfontosságú funkciókat látja el vassal (Blaby-Haas és Merchant, 
2013), mint például a DNS-javító mechanizmusok, vagy a DNS-replikáció. Vashiány esetén a 
Fe-tartalmú proteinek mennyisége csökken, azonban ez nem kizárólag a kofaktor hiányának 
köszönhető passzív folyamat, hanem transzkripciós szabályozás eredménye is. Elsőként a 
fotoszintetikus proteinek expressziója csökken. A vashiány a kloroplasztiszon belül is eltérő 
mértékben érinti a proteineket: például a kénasszimilációban résztvevő enzimek mennyisége 
szignifikánsan nagyobb csökkenést mutat, mint a nitrogén-asszimiláció enzimei, vagy a 
nitrát-reduktáz (Hantzis et al., 2018). A legnagyobb csökkenés a ferredoxin mennyiségében 
következik be, amely magyarázható azzal, hogy a ferredoxin-izoformák funkciója részben 
átfedhet. A sejtlégzés és egyéb mitokondriális folyamatok kevésbé érintettek, ezekben csak 
később mutatkozik meg a vashiány (Hantzis et al., 2018) Vashiánynak kitett uborkagyökerek 
oxigénfogyasztása lecsökken és a csökkenés mértéke arányos az elektrontranszportláncot 
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alkotó komplexekben található vasatomok számával (Vigani et al., 2009). Azt is kimutatták, 
hogy vas hiányában a légzési elektrontranszportláncot alkotó komplexek (elsősorban az I. és 
a II. komplex: NADH-dehidrogenáz, és szukcinát-dehidrogenáz) funkcióját alternatív 
NAD(P)H dehidrogenázok veszik át (Vigani és Zocchi, 2010). Bár a kloroplasztiszok 
nagyobb mennyiségben igényelnek vasat, mégis érzékenyebbek a vashiányra, mint a 
mitokondriumok, ami azt mutatja, hogy vashiány esetén a növény a mitokondriumok 
vasigényét elégíti ki elsőként a vas allokációja során (Nouet et al., 2011). 
A mezőgazdaság egyik legnagyobb kihívása fenntartható módon növelni a 
biomasszaprodukciót, anélkül hogy a termesztett növények minőségét eközben 
csökkentenénk (Curtis és Halford, 2014). A növényi tápanyagok közül a vas kiemelt szerepet 
kap ebben a folyamatban, hiszen a produktivitás és a termés minősége szempontjából is 
fontos elem (Briat et al., 2015). Számos termesztett növény esetében kimutatták a vashiány 
növekedést gátló és terméshozam mennyiségét csökkentő hatását. A növényi anyag minősége 
és a vasellátottság között is szoros kapcsolat van, a vashiány ugyanis a termés, illetve a 
növény ehető részeiben található vas mennyiségét is érinti, amely további problémákat okoz a 
tápláléklánc minden szintjén (Cvitanich et al., 2010). Különösen a gyümölcsfa-ültetvények 
esetében jelent komoly veszteséget a vashiány okozta termésmennyiség és -minőség-
csökkenés, illetve a kultúra élettartamának lerövidülése (Álvarez-Fernández et al., 2011; 
Shahmiri et al., 2018; Ikinci et al., 2016; Rajaie és Tavakoly, 2018). A vas az állati és emberi 
szervezet számára is létfontosságú tápelem, ennek ellenére a vashiány a leggyakoribb 
tápanyaghiányok közé tartozik a humán populációban (Lynch, 2011). A WHO becslései 
alapján a nem megfelelő táplálkozásból adódó vashiányos anémia az emberi populáció 
24,8%-át érinti, ehhez legnagyobb mértékben a fejlődő országokban kapott adatok járulnak 
hozzá (Akhtar et al., 2013), de a fejlett országban is komoly egészségügyi problémát jelent a 
vashiány (Gupta et al., 2016) a leginkább érintett csoportok pedig az 5–14 éves gyerekek 
(48%) és a várandós nők (52%) (McLean et al., 2009; Saini et al., 2016). Mivel a növényi 
eredetű táplálék jelentős vasforrásként szolgál az emberi populáció számára is (Nikolic et al., 
2016), a növények vastartalmának növelése megoldást jelenthetne a vashiányos 





5. A túlzott mennyiségű vas toxikus hatásai, a vas raktározása 
Bár a vas esszenciális a növény normális növekedése és fejlődése szempontjából, a 
túlzott mennyiségű vas jelenléte a növényi szervezetben toxikus is lehet. A vastöbblet a 
növényekben szintén gátolja a növény növekedését, és negatívan hat a fejlődésre. 
Természetes körülmények között a vastöbblet viszonylag ritkán fordul elő, de például 
anoxikussá váló talajokban az elérhető, ferro-vas mennyisége nagyságrendekkel megnőhet az 
alacsony redoxpotenciál miatt (Schmidt, 1993; Frei et al., 2016), vagy akár természetes 
áradás, esetleg mesterséges árasztásos eljárás következtében is megemelkedhet az oldott vas 
mennyisége a talajban (Jaishankar et al., 2014; Küpper és Andresen, 2016). Az optimálisnál 
nagyobb mennyiségben felhalmozódó vas ROS képződéséhez vezet, amely oxidatív 
károsodást okoz a sejtben (Briat et al.,  2010b; Ravet et al., 2009). A növényi sejtben ugyanis 
a szabadon előforduló Fe
2+
-ionok Fenton-reakciót katalizálnak, mely rendkívül reaktív 
hidroxil-gyökök képződését eredményezi (Halliwell és Gutteridge, 1992). A Fenton-reakció 
során képződő szabad gyökök irreverzibilisen károsítják a sejt felépítésében és működésében 
létfontosságú funkciókat ellátó molekulákat, membránlipideket (lipid-peroxidáció), 
fehérjéket, vagy akár a DNS-t (Becana et al., 1998), továbbá a klorofill-molekulák oxidációja 
a fotoszintetikus aktivitás és a terméshozam csökkenéséhez vezet (Pereira et al., 2013). A vas 
toxikus hatásának látható tünetei közé tartozik a gyökér feketedése, valamint egybefüggő 
levél-nekrózis (bronzosodás, rozsdafoltok), gátolt növekedés és terméshozam-csökkenés 
(Becker és Asch, 2005) figyelhető meg. A növények azonban többféle mechanizmust 
alkalmaznak a vas toxikus hatásáinak kivédése érdekében (Kabir et al., 2016). Egy lehetséges 
„megelőző” stratégia a többletvas felhalmozódás elkerülésére a vas oxidálódálása oxigén 
leadásával vagy enzimatikus úton, így a vas kicsapódik, még mielőtt felvevődne, ún. vas-
plakkot képezve ezzel a gyökér felületén (Atulba et al., 2015). A vas toxikus hatásainak 
kivédése történhet a hatás bekövetkezése előtt közvetlenül, a Fenton-reakcióban keletkező 
reaktív oxigénformák (ROS) semlegesítésével, mely az antioxidáns védelemért felelős 
rendszer feladata (Gallie et al., 2012). A növény aktuális igényeit meghaladó vas felvétele 
esetén a növény képes tárolni a vasat kevésbé reaktív formában, ilyen módon elkerülve a 
toxikus hatásokat, miközben egyfajta rezervoárként szolgál a növény számára. Eddig a 
ferritin az egyetlen ismert protein a növényekben, amely alkalmas a többlet vas tárolására, 
vastároló kapacitása 4500 Fe
3+
 ion per komplex (Harrison és Arosio, 1996; Briat et al., 
2010a,b). Megfigyelték, hogy a ferritin (Fer) expressziója a vasfelvétellel fokozódik, 
vashiány esetén azonban csökken. A FER egy nagy molekulasúlyú, konzervált eukarióta 
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proteinkomplex, amely 24 alegységből áll, klatrint képezve körbeveszi a vas-precipitátumot. 
Ferritint eddig nem zöld plasztiszokban (etioplasztisz és amiloplasztisz) sikerült kimutatni 
(Briat és Lobreaux, 1998), teljesen kifejlett zöld kloroplasztiszokban azonban csak nagyon 
kis mennyiségben és kizárólag többletvas felhalmozódása esetén van jelen (Briat et al., 
2010b).  
A növényi ferritinek a sejtmagban kódoltak, Arabidopsis-ban négy Fer gént írtak le, 
amelyből három kloroplasztisz target protein, egy pedig a csíranövények plasztiszaira 
jellemző target szekvenciát tartalmaz (Petit et al., 2001; Ravet et al., 2009). Az AtFER4 
jelenlétét kloroplasztiszokban is kimutatták, (Tarantino et al., 2010; Murgia és Vigani, 2015). 
Érett, teljesen kifejlett levelekben a FER elsősorban Fe-felesleg esetén akkumulálódik a 
kloroplasztiszokban, egyébként csak kis mennyiségben van jelen (Briat et al., 2010b). Arról 
azonban nagyon keveset tudunk, hogy a vas hogyan szállítódik a ferritinhez, de valószínű, 
hogy hasonló folyamatok vesznek részt a folyamatban, mint a Cu beépülését elősegítő 
Specific Copper Chaperon (CCS) fehérjék, amelyek a Cu/Zn-SOD számára szállítanak rezet 
(Cohu et al., 2009). A Fe felszabadulása a ferritinből nem ismert. Állati ferritinnel végzett in 
vitro kísérletek arra utalnak, hogy a Fe kiszabadítása a ferritinből kelátorokat és redukáló 
ágenseket igényel, esetleg maga a ferritin apoproteinje képes redukálni a vasat. Másrészt in 
vivo vizsgálatok arra engednek következtetni, hogy a vas a fehérje proteolitikus 
degradációjával válik szabaddá (Briat et al., 2010a,b). 
Embrióban ismert, hogy a vas kétféle módon raktározódik: a plasztiszokban 
ferritinben vagy a vakuolóumban specifikus struktúrával rendelkező globoidok formájában. 
Bár egyértelműen nem sikerült bizonyítani, ezekben a globoidokban a vas feltehetően 
fitátokkal kapcsolódik, ezt támasztja alá, hogy a bakterális fitázok overexpressziója 
Arabidopsis-ban serkentette a vas remobilizációját a vakuólumból a csírázást követően 
(Belgaroui et al., 2014). Szintén feltételezhető a vas felhalmozódása a vakuólumban Fe-NA 
komplex formájában.  
Dolgozatomban a kloroplasztisz szubsztrát-preferenciájának meghatározásához 
intakt kloroplasztiszok vasfelvételi aktivitását vizsgáltam különböző természetes és 
mesterséges vas-komplexek jelenlétében, valamint a külső burkolómembrán vasfelvételi 
folyamatában a feszültség-különbség szerepét divalens átmenetifém-kationok és oxoanionok 
jelenlétében. Emellett a kloroplasztisz vasfelvétel változását vashiány, illetve vastöbblet 
esetén is nyomon követtük, valamint ezzel párhuzamosan mértük a vasellátottság hatását a 
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kloroplasztisz beslő burkolómembrán vas-kelát-reduktáz aktivitására (FRO7 enzim 
működésére) belső burkolómembrán vezikulumok segítségével (5. ábra). 
 
 
 5. ábra: A kloroplasztisz vastranszport kísérleti modellje az általam vizsgált elemek, illetve 
folyamatok feltüntetésével (pirossal kiemelve). A külső burkolómembrán vasfelvételében 
feltehetőleg feszültségfüggő ioncsatornák vesznek részt (OEP), azonban az elektrokémiai 
gradiens szerepe a külső burkolómembrán vasfelvételében nem bizonyított. A belső 
burkolómembránban a FRO7 a Fe(III)-kelátokat redukálja az intermembrán térbe,  így a 
szabad Fe
2+
 azonnal felvevődik a PIC1-NiCo együttes közreműködésével. Azonban a 
kloroplasztisz vasfelvételi rendszer szubsztrátprefernciája nem ismert. Továbbá a vashiány és 







A kloroplasztiszok vasfelvételi mechanizmusa rendkívüli jelentősége ellenére kevéssé 
feltárt terület. A folyamat esszenciális eleme a kloroplasztisz vas-kelát-reduktáz, mely a 
citoplazmában előforduló vas-komplexeket alakítja át a felvételi transzporterek számára 
felvehető Fe
2+
-vé. Azonban nem ismert, hogy a kloroplasztiszok vasfelvételi mechanizmusa 
milyen formában tudja hasznosítani a vasat. Doktori kutatásaimban a vasfelvételi folyamat 
szubsztrát-preferenciáját vizsgáltuk izolált kloroplasztiszok segítségével, különböző 
természetes és mesterséges vas-komplexek jelenlétében. Emellett vizsgáltuk a különböző 
anionok és kationok hatását a kloroplasztiszok vasfelvételére, feltételezve, hogy egy 
feszültségfüggő lépés szükséges a vasfelvétel mechanizmusában a külső burkolómembránon 
keresztül. Kevés a rendelkezésre álló információ a kloroplasztiszok vasfelvételének 
szabályozásáról. Célunk volt így különböző mértékű vasellátás mellett nevelt növényekből 
izolált kloroplasztiszok vasfelvételi kapacitásának összehasonlítása, valamint vizsgáltuk a 
kloroplasztisz vas-kelát-reduktáz szerepét a kloroplasztiszok vasháztartásának 
szabályozásában, melyhez belső burkolómembrán frakciót izoláltunk. Kísérleteinkkel a 
következő kérdésekre kerestük a választ:  
 
- Mely természetes eredetű vas-formát preferál a 
kloroplasztiszok vasfelvételi rendszere? 
 
- Milyen módon működik a kloroplasztisz külső 
burkolómembrán a vasfelvétel szempontjából? 
 
- Hogyan hat a növények vasellátásában kialakuló vashiány és 
vastöbblet a kloroplasztiszok vasháztartására? 
 
- Hogyan befolyásolja a vashiány, illetve a vastöbblet a 
kloroplasztisz vas-kelát-reduktáz enzim működését? 
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III. Anyagok és módszerek 
 
 
1. Növényi anyag  
A kloroplasztisz vasfelvétel szubsztrát-preferenciájának valamint a kloroplasztisz 
vaskelát-reduktáz enzimaktivitás (FCR) vizsgálatához modellnövényként a repcét (Brassica 
napus L.) választottuk. A repce, hasonlóan a korábbi kísérletekben felhasznált cukorrépához, 
alkalmas a megfelelő mennyiségű kloroplasztisz és különösen a kísérletekhez szükséges 
nagymennyiségű burkoló membrán izolálására. E feltételeknek az Arabidopsis nem felel 
meg. A repce, lévén az Arabidopsis közeli rokona (Brassicaceae család), molekuláris 
vizsgálatokban ugyanolyan jól használható, levélmérete és gyors csírázása pedig biztosítja a 
megfelelő mennyiségű növényi anyagot. Az olajrepce magokat (Brassica napus L. cv. DK 





foton fluxus denzitás; PPFD), majd 7 napos csírázás után tápoldatra helyeztük a 
csíranövényeket (10 növény/12 literes plasztik konténer). A növényeket szabályozott 
körülmények között, klimatizált növénynevelő kamrában neveltük (14/10 h fény/sötét 




 PPFD,  24/22°C és 70/75% relatív páratartalom) módosított 
½-es Hoagland tápoldaton (2,5 mM Ca(NO3)2, 2,5 mM KNO3, 1 mM MgSO4, 0,5 mM 
KH2PO4, 23,12 µM H3BO3, 9,2 µM MnCl2, 0,38 µM ZnSO4, 0,24 µM Na2MoO4, 0,16 µM 
CuSO4), 20 µM Fe(III)-EDTA vasforrás jelenlétében. A vasfelvételi kísérletekben felhasznált 
kloroplasztiszok izolálásához 7–8 leveles növények teljesen kifejlett leveleit használtuk fel. 
A kloroplasztisz vaskelát-reduktáz enzimaktivitás (FCR) vizsgálatokhoz, valamint a 
vashiány (dFe) és vastöbblet (soFe) hatásának vizsgálatához a fenti körülmények közt 
vastartalmú tápoldaton négyleveles korukig előneveltük a növényeket, majd ezt követően új – 
a kezelésnek megfelelő – tápoldatra helyeztük őket. A vashiány eléréséhez 0,5% (w/v) 
CaCO3 -t tartalmazó, vasmentes tápoldatot használtunk, míg szupraoptimális vasellátásként 
100 μM Fe(III)-EDTA-t adtunk a tápoldathoz. Kísérleteink során fontos volt, hogy 
vizsgálatainkat azonos korú és élettani állapotú növényekkel végezzük, ezért mind a 
vasmentes, mind pedig a 20 μM és a 100 μM vassal ellátott növények kezelését négy 






6. ábra: A vashiány és vastöbblet hatásának vizsgálatához intakt kloroplasztiszokat 
izoláltunk optimális (20 μM - oFe) vashiányos (0 μM - dFe) és szupraoptimális (100 μM - 
soFe) vassal ellátott növények leveleiből.  
 
 
Az oxoanionok és divalens kationok kloroplasztisz vasfelvételre gyakorolt hatását 
még cukorrépa (Beta vulgaris L. cv. Orbis) modellnövényen vizsgáltuk. A növényeket 
vízkultúrában, ¼-es Hoagland tápoldaton (1,25 mM Ca(NO3)2, 1,25 mM KNO3, 0,5 mM 
MgSO4, 0,25 mM KH2PO4, 0,25 mM NaCl, 11,56 µM H3BO3, 4,6 µM MnCl2, 0,19 µM 





 PPFD)/sötét preiódus, 24/22 °C és 70/75% relatív páratartalom mellett, 
klímakamrában neveltük. Vasforrásként 10 μM Fe(III)-citrátot (Fe:citrát=1:1, Reanal Kft., 
Magyarország) adtunk a növényeknek (Solti et al., 2012). A kloroplasztiszok izolálásához 7–
8 leveles növények teljesen kifejlett leveleit használtuk fel. 
 
 
2. Kloroplasztisz izolálás és a kloroplasztiszok intaktságának meghatározása  
A repce és cukorrépa levelekből a kloroplasztiszok kinyerését hasonló módon 
végeztük, minden lépés 4
 
°C-on történt.  A leveleket izoláló pufferben (HEPES-KOH, pH 
7,0, 330 mM szorbitol, 2 mM EDTA, 2 mM MgCl2, 0,1% (w/v) szarvasmarha szérum 
albumin (BSA), 0,1% (w/v) Na-aszkorbát) homogenizáltuk, Waring Blender 
homogenizátorral, 5 s-ig. A homogenátumot 4 réteg gézen és 1 réteg Miracloth-on 
(Calbiochem-Novabiochem) szűrtük át, majd 1600 ×g, 5 percig centrifugáltuk. Minden 
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centrifugálási lépéshez kilenedülő rotort használtunk (11133, Sigma). A csapadékot 
mosópufferben szuszpendáltuk fel (50 mM HEPES-KOH, pH 7,0, 330 mM szorbitol, 2 mM 
MgCl2), majd lépcsős cukorgradiens tetejére rétegeztük (50 mM HEPES-KOH, pH 7,0, 
20/45/60% szaharóz, 2 mM EDTA, 2 mM MgCl2), melyet 2000 ×g, 20 percig 
centrifugáltunk. Az intakt kloroplasztiszokat a 45 és a 60%-os szaharóz gradiens rétegek 
határáról gyűjtöttük össze (7. ábra). 
 
 
7. ábra: Repce class-I (intakt) és class-II (tört) kloroplasztiszok elválasztása lépcsős 
szaharóz gradiensen 
  
Az intakt plasztisz mintát mosópufferrel ötszörösére hígítottuk, 2500 ×g-n, 5 percig 
centrifugáltuk, majd a kiülepített kloroplasztisz csapadékot mosópufferben szuszpendáltuk 
fel. A kloroplasztiszok számát Bürker-kamrában határoztuk meg, egy Nikon D70 DSLR 
kamerával (Japán) felszerelt Nikon Optiphot-2 mikroszkóp (Japán) Zeiss Apochromatic 
40/0,95 160/0,17 objektív (Jéna, Németország) segítségével.  
Az izolált minták protein összetételének meghatározásához a mintáinkat (levél, levél 
homogenátum, intakt kloroplasztisz, tört kloroplasztisz frakció) szolubilizáltuk 62,5 mM 
Trisz-HCl-t (pH 6,8), 2% SDS-t, 2% ditiotreitolt (DTT), 10% glicerint és 0,001% 
brómfenolkéket tartalmazó pufferben, 30 percig, szobahőmérsékleten. A fehérjéket 
poliakrilamid gélelektroforézissel választottuk el (Mini-Protean, BioRad), 10% glicerint 
tartalmazó, 10–18%-os gradiens gélen (Laemmli, 1970), 20 mA/gél állandó áramerősségen, 6 
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°C hőmérsékleten, 2,5–3 órán keresztül. Az elválasztást követően egyrészt a géleket 
kolloidális Coomassie Brillant Blue-alapú Blue-silver módszerrel (Candiano et al., 2004) 
festettük, majd a háttér elszíntelenítésére deionizált vízben, gyakori vízcserékkel 2 napig 
mostuk. Az immunoblot során a hasonló gélekről a proteineket nitrocellulóz membránra 
(Sigma-Aldrich vagy Amersham™ Protran
TM
 Premium 0,2 µm nitrocellulóz membránokra – 
Amesham-Pharmacia, Németország) horizontális transzferrel vittük át. Ehhez 25 mM Trisz-
HCl-t (pH 8,3) és 192 mM glicint tartalmó puffert használtunk, mely tartalmazott 20% (v/v) 
metanolt és 0,02% (m/v) SDS-t is. A blottolás 6 °C hőmérsékleten, 90 V állandó feszültségen 
történt (<0,4 A) 3 órán át. A membránokat nyúl poliklonális antitestekkel kezeltük 
apoLHCII-ra (Light Harvesting Complex II apoprotein) (dr. Udo Johanningmeier, Bohum 
Universität, Németország) és RbcL-re (Rubisco Large subunit) (Agrisera AG, Vännäs, 
Svédország), az antitesteket 20 mM Trisz-HCl (pH 7,5), 0,15 M NaCl (TTB), 1% (w/v) 
zselatinban oldottuk fel a gyártó instrukciói alapján. A nem specifikusan kötődött 
ellenanyagokat 0,005 %-s Tween-20 tartalmú, majd sima TBS pufferben (TTBS) 2 
alkalommal 20 percig mostuk le. A sávok detektálásához (1:3000 arányban 1% (w/v) 
zselatint tartalmazó TBS pufferhez hozzáadott) torma-peroxidázhoz (HRP-) kötött kecske 
anti-nyúl (BioRad, Inc.) IgG-t alkalmaztunk, a gyártó instrukciói alapján. Ezt követően a 
membránokat mostuk, majd előhívó oldatban (60 l H2O2-t tartalmazó 100 ml TBS-hez adott 
20 ml metanolban oldott 60 mg HRP Colour Development Reagent) láthatóvá tettük. A 
membránokat ezt követően digitalizáltuk (Epson Perfection V750 PRO szkenner), a minták 
mellett felvitt színes molsúly standard-ekhez viszonyítva az eredményeket kielemeztük. A 
sávok denzitását Phoretics v. 4.01 szofterrel (Phoretix International, Newcastle upon Tyne, 
UK) határoztuk meg.  
Kloroplasztisz izolátumaink integritását a levél és a kloroplasztisz minták 
RbcL/apoLHCII arányának összehasonlítása alapján számoltuk ki. A módszer lényege, hogy 
a külső membránjukat vesztett tört kloroplasztiszok nagy mennyiségű szolubilis RbcL-t is 
veszítenek az izolálási folyamat során, így a tört plasztiszt tartalmazó minták RbcL/apoLHCII 
aránya csökken a levélre jellemző RbcL/apoLHCII arányhoz képest (Solti et al., 2016).  
A mitokondriális eredetű szennyezettséget mitokondriális alternatív oxidázra (AOX 
1/2) specifikus antitesttel (Agrisera AG, Vännäs, Svédország) ellenőriztük. Az AOX 1/2, egy 




3. A kloroplasztiszok elemtartalmának meghatározása  
Az elemmeghatározáshoz a kloroplasztisz mintákat a vasfelvételi esszé előtt és után is 
mostuk mosópufferben, ezt követően felvevő pufferben felszuszpendáltuk és szárítottuk egy 
hétig 60 °C-on. A mintákat HNO3-val emésztettük 30 percig, 60 °C-on, majd H2O2-ban 90 
percig 120 °C-on. Végül MN 640W papírral átszűrtük, az iontartalmat pedig Inductively 
Coupled Plasma Mass Spectrometer-rel mértük (ICP-MS; Thermo-Fisher, USA). Az ICP-MS 
méréseket prof. dr. Lévai László és dr. habil Tóth Brigitta végezték (DE Agrártudományi 
Centrum). 
4. A Fe-komplexek előállítása a kloroplasztisz vasfelvételi vizsgálatokhoz 
A kloroplasztisz vasfelvételi kísérletekhez (szubsztrát-preferencia vizsgálatok) 
felhasznált NA-t (95% tisztaság a HPLC analízis alapján) T. Hasegawa Co., Ltd. (Kawasaki, 
Japán) állította elő Miyakoshi et al. (2001) alapján. A NA-t steril, ionmentes vízben oldották 
fel (<2 µS cm
-1
), 0,5 M KOH oldat hozzáadásával. A NA oldat pH-ját pH 7,0-ra állították be 







FeSO4 oldatokat (fém 
57
Fe-ből készült, 96% 
57
Fe-tartalmú oldatok; Cambridge Isotope 
Laboratories, Inc., MA, USA; előbbit 1 M HCl-ben, utóbbit  1 M H2SO4-ban oldottuk fel) 
használtunk. A 
57
FeCl3 esetében H2O2-t adtunk az oldathoz, biztosítandó a Fe teljes 
oxidációját. A Fe-NA komplexek előállítását megelőzően, a Fe oxidációs állapotát mindkét 





(hozzávetőlegesen 50 mM Fe koncentrációjú) oldat cseppenkénti hozzáadásával történt NA 
oldahoz (44 mM) szobahőmérsékleten és az oldatok pH-ja pH 7,0-en volt tartva KOH 
oldattal. A végső Fe:NA arány 1:1.2 volt mindkét komplex esetén. 
A Fe(III)-citrát 1:1.1, valamint Fe(III)-citrát 1:10 komplexek előállítása FeCl3 
felhasználásával történt, cseppenként citrát-KOH oldathoz adagoltuk a FeCl3 oldathoz, az 
oldat pH-ját 5,0-7,0 között tartottuk a folyamat során. A végső Fe:ligandum koncentráció 
1:1.1, valamint 1:10 volt, és az oldat pH-ját pH 7,0-ra állítottuk be 0,5 M KOH-dal.  
A Fe(III)-malát komplexek  előállítása a Fe(III)-citráthoz hasonlóan, FeCl3 oldatból 
történt. A FeCl3 oldatot cseppenként adagoltuk a citrát-KOH oldathoz. Az oldat pH-ját pH 




A Fe(III)-etiléndiamin-N,N’-bisz-o-hidroxifenilacetát (Fe[III]-o,o’EDDHA) 
komplex oldatot előállításához szintén FeCl3-ot használtunk, melyet cseppenként egy lúgos 
o,o’EDDHA-KOH (1:3) oldathoz adagoltunk. A pH-át 7,0-ra állítottuk be 0,05 M KOH/0,05 
M HCl oldattal. A végső Fe(III)-o,o’EDDHA koncentráció (Fe: ligandum arány 1:1) 0,01 M 
lett.  




5. Kloroplasztiszok vasfelvételének detektálása  
A kloroplasztisz vasfelvételi mérésekhez (szubsztrátpreferencia vizsgálata, az 
oxoanionok és a divalens kationok hatása a kloroplasztiszok vasfelvételére, a vashiány és a 
vastöbblet hatása a plasztiszok vasfelvételre) felhasznált kloroplasztisz szuszpenziónkat 
mosóoldattal felhígítottuk 100 μg klorofill mL
-1
 koncentrációra. A kloroplasztisz szuszpenzió 
klorofill koncentrációját 80% (v/v) acetonban, spektrofotométerrel (UV-VIS 2100, 
Shimadzu, Japán) határoztuk meg, Porra et al. (1989) abszorpciós koefficiensei alapján:  
 
Chl a (µg mL
-1
)=(12.25*A663,6–2.55*A646,6)×hígítás 




A plasztisz vasfelvételi esszékhez felhasznált minták 0,5 mL plasztisz-szuszpenziót 
(100 μg klorofill mL
-1
), valamint a felvevő puffert (50 mM HEPES-KOH, pH 7,0, 330 mM 
szorbitol, 2 mM MgCl2), és a megfelelő vasforrást (5-200 μM koncentráció-tartományban), 
(illetve esetenként a vasfelvételt befolyásoló gátlót, szétkapcsolót, ionokat) tartalmazták 5 mL 
végtérfogatban. A kloroplasztisz szubsztrát-preferenciájának vizsgálatához vasforrásként 
Fe(III)-citrát 1:1.1, Fe(III)-citrát 1:10, Fe(III)-NA 1:1.2, Fe(II)-NA 1:1.2, Fe(III)-EDTA or 
Fe(III)-o,o’EDDHA és Fe(III)-malát komplexeket használtunk. Az oxoanionok és divalens 
kationok hatását a kloroplasztisz vasfelvételre a következő sók hozzáadásával vizsgáltuk: 
KCl, K3BO3, KNO3, K2SO4, CdSO4, CdCl2, ZnSO4, ZnCl2 és MnCl2, melyeket 500 μM 
koncentrációban adtunk hozzá a felvevő közeghez. Az átmenetifém-kationokat klorid-sók 
formájában, 200 μM koncentráción is teszteltük. A K
+
- és a Cl
-
-ionok az izoláló pufferben és 
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a felvevő közegben is mM-os koncentrációban voltak jelen. Az oxoanionok és divalens 
kationok hatását a kloroplasztisz vasfelvételre, valamint a vashiány és a vastöbblet 
vasfelvételre gyakorolt hatását Fe(III)-citrát 1:1.1 vasforrás jelenlétében vizsgáltuk. A 
kloroplasztisz burkolómembrán membránpotenciál megszüntetéséhez 5 µM ionofór karbonil-
cianid-3-klorofenilhidrazont (CCCP) adtunk a Fe-felvételi közeghez. A belső 
burkolómembránon keresztüli, redukált NADPH által hajtott vasfelvételt 10 µM 3-(3,4-
diklórfenil)-1,1′-dimetilureával (DCMU) gátoltuk. A DCMU blokkolja a NADPH 
termelődését azáltal, hogy a fotoszintetikus elektrontranszportlánc működését megszünteti. A 
fent említett szervetlen sóktól és gátlószerektől mentes plasztisz mintákra vonatkozó 
vasfelvételi értékekre ‘kontroll’ értékként hivatkozom a dolgozatban.  
A fényindukált Fe-felvételhez a mintákat először sötétben szobahőmérsékletűre 





aktinikus fény –  Philips HPI-T Plus, 250 W higany-lámpa), az ülepedés elkerülése érdekében 
billenőasztalon inkubáltuk, majd a leállításhoz a mintákat jégre helyeztük és fénytől elzártuk. 
A fényindukált vasfelvétel méréséhez meghatároztuk a kiindulási (a Fe-forrás hozzáadása 
előtti),  a vasforrás hozzáadása után közvetlenül mérhető (0 perces minták jelölése: 0’), 
valamint a 30 perces sötétben felvett Fe-tartalmat is. A reakciókat követően az intakt 
kloroplasztiszokat azonnal lecentrifugáltuk 2500 ×g-vel, kilendülő rotorban (11133, Sigma), 
4 ºC hőmérsékleten, 5 percig. A kiülepített kloroplasztiszokat 0,25 mL 2 mM (m/v) EDTA-t 
is tartalmazó mosópufferben mostuk, majd újra kiülepítettük. A kötött Fe tartalom 
felszabadítására a megmosott csapadékot felszuszpendáltuk 0,25 mL  1% (m/v) SDS-t és 1% 
(m/v) DTT-t is tartalmazó oldatban, és 30 percig szobahőmérsékleten szolubilizáltuk a 
mintákat. A nem szolubilizálódott anyagot (keményítő) centrifugálással eltávolítottuk (10 000 
×g; 5 min). 100 μM aszkorbinsav hozzáadásával redukáltuk a mintában lévő teljes 
vasmennyiséget, így a teljes vastartalom Fe
2+
 formában volt jelen. A mintákhoz 300 μM 
bathofenantrolin-duszulfonátot (BPDS, Sigma) adtunk, mely erős Fe
2+
-kelátor. Ezt követően 




tartalmát 535 nm-en 
spektrofotometriásan (UV-VIS 2100, Shimadzu, Japán) mértük. Az egyes minták 





). A vasfelvételt fmol Fe kloroplasztisz
-1
, valamint amol Fe kloroplasztisz
-1
 
értékben adtuk meg. Az alkalmazott BPDS-technika validálása ICP-MS-sel már korábban 




6. Kloroplasztisz burkolómembrán izolálás és a burkolómembrán frakció tisztaságának 
ellenőrzése  
A kloroplasztisz burkolómembrán izolálását Solti et al. (2014a) cukorrépára (Beta 
vulgaris cv. Orbis) kidolgozott kísérleti módszertana alapján végeztük el.  A repce 
lomblevelek főereit kivágtuk, majd izoláló oldatban (50 mM HEPES-KOH (pH 7,0), 330 mM 
szorbitol, 2 mM EDTA, 2 mM MgCl2, 0,1% (w/v) BSA, 0,1% (w/v) Na-aszkorbát) 
homogenizáltuk (Waring blendor homogenizátor, 2x3 másodperc). A homogenizálást 
követően 3 réteg gézlapon és 1 réteg Miracloth® szűrőn átszűrtük. Az első centrifugálási 
lépést (5 perc, 1600 ×g, Sigma 11133, kilendülő rotor) követően a csapadékot mosópufferben 
(50 mM HEPES-KOH (pH 7,0), 330 mM szorbitol, 2 mM EDTA, 2 mM MgCl2) vettük fel, 
alapos és óvatos szuszpendálást követően újra centrifugáltuk. A plasztiszok integritását 
mikroszkóppal ellenőriztük, 40-szeres nagyításon. A későbbi sikeres membrán-izolálás 
kulcsa intakt plasztiszok kinyerése a sejtfeltárás során, hogy a burkolómembrán leválása csak 
az ún. “fagyasztásos törés” során történjen meg. A plasztisz csapadékot TE pufferben (10 
mM Tricin-KOH (pH 7,8), 2 mM EDTA) vettük fel, 1,5 mL-s eppendorf csövekbe szétosztva 
és 3 ciklusban lefagyasztottuk (-20 °C-on, 30 percig) és felolvasztottuk (30 percig, jeges 
vízben). Ennek köszönhetően a kloroplasztisz külső és belső burkolómembránok a 
kloroplasztiszokról leváltak és egymástól is elváltak. A tört plasztisz szuszpenziót 0,2 M 
szacharózt tartalmazó TE pufferben 1 órán át állni hagytuk, ezt követően a tilakoid 
membránokat centrifugálással kiülepítettük (15 perc, 4500 ×g). A felülúszóban található 
burkolómembránokat ultracentrifugálással ülepítettük ki (25 000 rpm, ~60 000 ×g, 60 perc, 
Beckmann SW40Ti), a csapadékot pedig 0,2 M-s szacharóz oldatot tartalmazó TE oldatban 
felszuszpendáltuk és cukorgradiensre vittük fel. A gradiens-ultracentrifugálás (35 000 rpm; 
~140 000 ×g, 150 perc) során a membránfrakciónkat 3 különböző koncentrációjú 
szacharózoldatból (0,45/0,8/1,0 M) és TE pufferből álló gradiens tetejére rétegeztük. A 
szaharóz-gradiens rétegek közti sűrűségkülönbség lehetőséget ad a membránstruktúrák 
frakcionálására, így a belső burkolómembán vezikulum frakció elválasztható az egyéb (belső 
burkolómembrán, tilakoidmembrán) membrán frakcióktól. A kloroplasztisz burkolómembrán 
frakciók az 1 M és 0,8 M-s oldat határán, valamint a 0,8 M és 0,45 M-s oldatok határán 
gyűjthetők össze, a tilakoid membránok pedig a gradiens aljára süllyednek. Az összegyűjtött 
burkolómembrán frakciókat ultracentrifugálással kiülepítettük (25 000 rpm, ~60 000 ×g, 75 
perc) és 40–90 μL TE oldatban, -80 °C-n tároltuk.  
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Az enzimaktivitás mérésének egyik alapfeltétele, hogy az izolált membránokban 
található összfehérje-tartalomról információval rendelkezzünk és a reakcióelegyek azonos 
mennyiségű burkolómembrán fehérjét tartalmazzanak. A fehérjék elválasztásához és az 
összfehérje-tartalom meghatározásához SDS-PAGE módszert használtunk (Az SDS-PAGE 
leírását lásd az Anyagok és módszerek fejezet 2. pontban). A gélekre 30 μL mintát vittünk fel 
(10 μL burkolómembrán frakció; 20 μL szolubilizáló puffer: 2,5 mM Trisz-HCl, pH 6,8, 2% 
SDS, 2% DTT, 10% glicerint és 0,001% brómfenolkék). Az egyes sávok összfehérjetartalmát 
a gélre felvitt, ismert fehérje-tartalmú standard-ekhez (5 μg μL
-1
) viszonyított 
denzitásértékekből kaptuk meg. A burkolómembránban található, jól elkülöníthető trióz-
foszfát transzporter (TPT) sávok alapján tudtunk következtetni a mintában található teljes 
fehérje- és belső burkolómembrán fehérjetartalom arányára. 
A kloroplasztisz burkolómembránok tisztaságát immunoblottal ellenőriztük (2. 
pont). Az 1:1000 hígításban alkalmazott antitestek a PIC1 kloroplasztisz belső 
burkolómembrán vas transzporter fehérjére (22 kD), és az IEP37 (37 kD) belső 
burkolómembrán proteinre specifikusak (AtPIC1 és PsIEP37 elleni antitestek prof. dr. 
Kathrin Philippar, Saarland Universität, Németország adományai).  
 
 
7. Kloroplasztisz burkolómembrán vezikulumok Fe(III)-kelát-reduktáz aktivitásának 
mérése (FCR) 
Izolált kloroplasztisz burkolómembrán vezikulumok vasredukciós kapacitását 
vizsgáltuk a reakcióban keletkező Fe
2+
 spektrofotometriás mérésével. A burkolómembrán-
vezikulumokba -20 °C fagyasztás/0 °C felolvasztással NADPH-t és FAD-ot zártunk. Előzetes 
kísérletek alapján tudjuk, hogy a FCR reakciót nem limitálja a NADPH adott koncentráción. 
A reakcióelegy (1 mL) összetétele: 50 mM HEPES-KOH, pH 7,0, 330 mM szorbitol, 2 mM 
MgCl2, 100 µM FAD, 100 µM NADPH és 300 µM BPDS, illetve 50 µg proteintartalommal 
ekvivalens mennyiségű burkolómembrán-vezikulum volt. Bár a NADPH és a FAD a 
veziklumokon belül és a reakcióelegyben is jelen van, a Fe(III)-EDTA és a BPDS nem juthat 
be a burkolómembrán vezikulumok által bezárt térbe, tehát a FCR reakcióban kizárólag right 
side out membrán-vezikulumok vettek részt. A szobahőmérsékletre melegített mintákban a 
reakciót Fe(III)-EDTA hozzáadásával indítottuk.  Bár a Fe(III)-EDTA a növényi sejt 
citoplazmájában nem fordul elő, azonban a Fe(III)-citrát és egyéb természetes 
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vaskomplexekkel ellentétben lehetővé teszi, hogy a Fe(III) csak enzimatikus úton 
redukálódjon. Az enzimreakció Fe(III)-citráttal nem kivitelezhető, mivel NADPH 
jelenlétében a ferri-vas tartalom pillanatszerűen redukálódik. Az enzimreakció során 
keletkezett, redukálódott vas a BPDS-sel komplexet képez és ennek a komplexnek 535 nm-en 
van elnyelési maximuma. Így a minták abszorbancia-emelkedését nyomon tudtuk követni, 30 
perc időtartamon keresztül UV-VIS spektrofotométerrel (UV-2100, Shimadzu, Japán). A 
spontán abiotikus NAD(P)H-Fe(III)-kelát reakció, valamint a Fe(III)-EDTA fény hatására 
történő autoredukciója miatt a minták abszorbanciáját burkolómembrán-vezikulumokat nem 
tartalmazó vak mintával szemben mértük. A reakció sebességét az abszorbancia-emelkedés 
lineáris szakaszán határoztuk meg a tri-BPDS-vas-komplexekre vonatkozó abszorpciós 








A Fe-NA és Fe(III)-citrát komplex oldatok tisztaságát Mössbauer-spektroszkópiával 
ellenőriztük. Minden oldatot (10 mM Fe koncentráció) 15 percig levegőn inkubáltunk, majd 
folyékony nitrogénben lefagyasztottunk a Mössbauer-spektroszkópiai mérésekhez. A 
57
Fe 




Co/Rh forrással van 
felszerelt, hagyományos Mössbauer-spektrométerrel (Wissel, Starnberg, Németország), 
állandó gyorsulású üzemmódban. A mintákat folyékony nitrogénnel feltöltött kriosztátban 
(SVT-400-MOSS; Janis, Woburn, MA, USA) tartottuk. A 
57
Fe Mössbauer spektrumot 5 K 
hőmérsékleten is felvettük külső mágneses tér jelenléte nélkül, valamint 5 T külső mágneses 
tér jelenlétében is, egy Spectromag (Oxford Instruments) kriomágneses rendszer és egy 
Mössbauer-spektrométer MS96 (Pechoušek et al., 2010; 2012) segítségével. A külső 
mágneses mezőt a gammafotonok terjedésével, párhuzamos geometriával alkalmaztuk. A 
Mössbauer-spektrumot standard számítógép alapú statisztikai analizáló módszerekkel 
értékeltük ki, amelyek tartalmazzák a kísérleti adatok illesztését, a legkisebb négyzet 
minimalizálási eljárás felhasználásával χ
2
 meghatározását, a MOSSWINN program 
segítségével (Klencsár et al., 1996).  A 
57
Fe izmer eltolódás adott az α-vashoz képest 
szobahőmérsékleten. A kloroplasztisz vasfelvételi kísérletekben a Mössbauer-
spektroszkópiával leellenőrzött, 10 mM Fe-oldatokat használtuk fel.  
A 
57
Fe kémiai mikrokörnyezetében bekövetkező változásokat Mössbauer-
spektroszkópiával követtük nyomon (Solti et al., 2012). A kloroplasztiszokat 30 perc 
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inkubáció után, a  
57
Fe(III)-citrátot tartalmazó felvevő közegben, mosópufferben mostuk, 
ezzel eltávolítottuk a plasztiszok felszínéhez adszorbeálódott vasat.  A koncentrált 
kloroplasztisz szuszpenziót egy hagyományos állandó gyorsulású Mössbauer-spektrométerbe 





Co(Rh) sugárforrást használtunk, és a spektrométert α-Fe segítségével 
kalibráltuk szobahőmérsékleten. A spektrum kiértékelése MOSSWIN kód (Klencsár et al., 
1996) felhasználásával történt. A spektrális komponensekre vonatkozó Mössbauer-
paraméterek: izomer-eltolódás (δ, mm s
−1
), kvadrupól-felhasadás (Δ, mm s
−1
) és részleges 
rezonancia-abszorpciós terület (Sr, %). Ezek a paraméterek információt nyújtanak a 
Mössbauer-középpont elektron denzitásáról (a vegyértékállapotot is beleértve) és bármely 
elektromos mező gradiens nagyságáról (a rezonáns atom koordinációs számát jelzi). A 
különböző vasformákra vonatkozó kvantitatív analitikai információk a relatív spektrális 
területekből olvashatók ki. (Greenwood és Gibb, 1971). A Mössbauer-spektroszkópiai 
méréseket dr. Kovács Krisztina (ELTE-TTK Kémiai Intézet), a spektrumok kiértékelését dr. 
Klencsár Zoltán (MTA Energiakutató Intézet) végezte. 
 
 
9. Statisztikai vizsgálatok 
A kloroplasztisz vasfelvételi mérések során 3-4 biológiai mintánk volt, és minden 
egyes biológiai minta esetében 3 technikai ismétlést végeztünk el. A különböző kezelések 
összehasonlítására egyutas ANOVA-t és Tukey-Kramer post hoc tesztet InStat v. 3.00 
(GraphPad Software, Inc.) végeztünk el. Az adatpontokra Origin v. 6.01 (Origin Lab, Co.) 
segítségével illesztettünk függvényt. Az anionok és kationok hatásának vizsgálata során 






1. A kloroplasztisz-izolátumok karakterizálása 
1.1. A kloroplasztisz-izolátumok intaktsága  
A vasfelvételi kísérletekhez felhasznált kloroplasztisz minták intaktságát az izolálási 
folyamat során több ponton ellenőriztük az egyes kísérletekben. A plasztiszok intaktságát a 
minta Rubisco nagy alegység (RbcL) és az LHCII apoprotein (apoLHCII) aránya alapján 
határoztuk meg, melyet az izoláláshoz felhasznált intakt levelekre jellemző RbcL/apoLHCII 





8. ábra: Kolloidális Coomassie Brillant Blue-festett poliakrilamid gél (A) és immunoblott 
RbcL (▲) és apoLHCII (■) fehérjékre (B)  és mitokondrium alternatív oxidázra (AOX 1/2, ●) 
(C) Sávok: 1. molsúly standard, 2. levél, 3. levél homogenátum, 4. első kloroplasztisz 
csapadék, 5. class-I kloroplasztiszok, 6. class-II kloroplasztiszok. Molsúly standard-ként 
Fermentas Page Ruler előfestett proteinkeveréket használtunk SM0671 (Thermo-Fisher 
Scientific). A mintahelyekre 20 µg szolubilizált proteint vittünk fel minden mintából, kivéve a 
3. mintát, amely a 20 µg szolubilizált proteinen kívül az izoláló pufferből származó marha 
szérum albumint (molekulatömege megközelítőleg 66 kDa) is tartalmazott. 
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A cukorrépa levél homogenátumban a plasztiszok intaktnak tekinthetők (8.AB ábra, 
1. táblázat), azonban az első kloroplasztisz csapadék nagy arányban tartalmaz tört 
kloroplasztiszokat is (34,7±7,9%). További gradiens centrifugálási lépések során a tört és az 
ép plasztiszok elválaszthatók, így a class-I (ép) kloroplasztisz frakció (melyet felhasználtunk 
a vasfelvételi vizsgálatokhoz) intaktsága átlagosan 96,8±8,3. Ezzel szemben a 
RbcL/apoLHCII aránya jelentősen lecsökken a főleg tört plasztiszokat tartalmazó 
preparátumban. A class I kloroplasztisz frakcióban az immunoblot alapján mitokondriális 
eredetű szennyezés nem látható (8.C ábra: az AOX 1/2 sávja nem jelenik meg a class I 
frakcióban).  
A RbcL/apoLHCII arány az immunoblot sávok és az SDS-PAGE gélen látható 
sávok denzitása alapján minden esetben hasonló értéket mutatott (1. táblázat). Tehát mindkét 




1. táblázat A cukorrépa kloroplasztisz minták intaktsága (a levél RbcL/apoLHCII arány 
százalékában kifejezve) a fehérjetartalomra festett, poliakrilamid gélen elválasztott proteinek 
és az immunoblot alapján (a levél-mintákra jellemző RbcL/apoLHCII arány a gélképek 
alapján 2,364±0,284, az immunoblot alapján pedig 1,906±0,101 volt). A fehérjére festett 
gélek és az immunoblot alapján számolt RbcL/apoLHCII arányok közötti különbségeket 










































Az oxoanionokat és divalens kationokat tartalmazó oldatban történő inkubálás sem 
befolyásolta jelentősen a plasztiszok intaktságát (9. ábra), ami 83,0±10,6 – 100,0±9,1% 
között változott.  
 
 
9. ábra: Kolloidális Coomassie Brillant Blue-festett cukorrépa levél és kloroplasztisz 
proteinek denaturáló poliakrilamid gélen (A) és a gélhez tartozó immunoblot RbcL (▲) és 
apoLHCII (■) proteinekre (B). Minden oszlopra 7,5 µg szolubilizált proteint vittünk fel. A 
minták sorrendje: 1. molsúly standard (Fermentas Page Ruler SM0671; Thermo-Fisher 
Scientific); 2. levél; 3. class-I kloroplasztisz; a további kloroplasztisz mintákat 30 percig Fe-
felvételi pufferben inkubáltuk: 4. kontroll; 5. 500 µM KCl; 6. 500 µM CdCl2; 7. 500 µM 
ZnCl2; 8. 500 µM MnCl2; 9. 500 µM CdSO4; 10. 500 µM ZnSO4; 11. 200 µM CdCl2; 12. 200 
µM ZnCl2; 13. 200 µM MnCl2; 14. 500 µM K2SO4; 15. 500 µM KNO3; 16. 500 µM K3BO3.  
 
 
A kloroplasztiszok szubsztrát-preferencia vizsgálatához és a vashiány/vastöbblet 
hatásának vizsgálatához szükséges intakt kloroplasztiszokat repcéből izoláltuk, a plasztiszok 
intaktságát a repce kloroplasztiszok izolálása során is ellenőriztük. A Fe-felvételi 
kísérletekhez felhasznált kloroplasztisz szuszpenzió intaktsága 94,1±4,3% volt (10.AB ábra). 
A vasfelvételi kísérlethez felhasznált kloroplasztisz minta intaktságát az is alátámasztja, hogy 
a kloroplasztisz frakció klorofill a/b aránya 3,01±0,41, mely az intakt levelek esetén mért 




10. ábra: Fehérjetartalomra festett SDS-PAGE (a) és immunoblot (b) RbcL (▲), valamint 
apoLHCII (■) repce mintáknál. 1. teljes levél proteom; 2. levél homogenátum; 3. class I 
kloroplasztiszok; 4. class-II kloroplasztiszok; MW – Fermentas Page Ruler előfestett protein 




1.2. A kloroplasztiszok elemtartalma  
Az izolált kloroplasztiszokban számos elemet sikerült detektálni, legnagyobb 
mennyiségben Ca, Mg és S mutatható ki (2. táblázat). A K-tartalom valamivel magasabb, de 
összehasonlítható a Na mennyiségével. Az esszenciális átmenetifémek közül a Fe és a Zn 5–
10-szer nagyobb mennyiségben található meg ebben az organellumban, mint a Cu, Mn és a 
Mo. A nem-esszenciális fémek között, a kloroplasztisz Al- és Ba-tartalma a Fe és a Zn 
mennyiségével összemérhető. Az egyéb nem-esszenciális átmeneti fémek kis mennyiségben 
vannak jelen a plasztiszban. A kloroplasztiszok 30 perces inkubációja a (100 μM Fe(III)-
citrátot is tartalmazó) Fe-felvevő közegben nem változtatta meg jelentősen az elemtartalmat 
(kizárólag a Cu- és a Cr-tartalomban figyelhető meg egy kicsi, de szignifikáns változás), 







2. táblázat Frissen izolált (a) és 30 percig Fe-tartalmú felvevő-közegben, fényen inkubált (b) 
kloroplasztiszok elemtartalma (amol kloroplasztisz
-1
). Az átlagok közötti statisztikai 
különbségeket (Student-féle t-próba, n=3, P<0,05) csillaggal (*)  jelöltük. 
 
 a b 
Al 317,3±72,3 317,3±43,3 
B 359,4±20,9 323,2±2,7* 
Ba 244,7±40,7 241,2±3,2 
Ca 134873,3±19728,3 127210,6±27189,4 
Cd 2,4±0,6 2,1±0,7 
Cr 6,1±0,8 7,8±0,5* 
Cu 20,9±8,8 26,9±1,0* 
Fe 233,7±12,2 803,0±7,8* 
K 7652,2±442,5 8584,8±3079,3 
Li 17,2±1,9 17,3±2,2 
Mg 20027,2±2348,7 20859,1±2674,8 
Mn 59,5±7,7 61,8±10,7 
Mo 53,0±5,2 48,3±3,8* 
Na 4484,0±631,6 4026,6±721,0 
P 2239,8±148,5 2326,1±174,0 
S 27101,1±1063,7 26928,0±2292,0 
Sr 87,3±16,0 84,2±3,1 






2. A membránpotenciál szerepe a kloroplasztiszok vasfelvételében 
A kloroplasztisz vasfelvételében a membránhoz köthető protongradiens, valamint 
feszültségkülönbség hatását indirekt módon vizsgáltuk, intakt kloroplasztiszok vasfelvételi 
kapacitását mértük különböző divalens átmenetifém-kationok és oxoanionok jelenlétében. 
2.1. Vasfelvétel divalens kationok és oxoanionok jelenlétében 
A divalens kationok és oxoanionok jelenléte nem befolyásolta a plasztiszok 
intaktságát, azonban a vasfelvételi kapacitás megváltozott a különböző pozitív és negatív 



















11. ábra: Kloroplasztisz vasfelvétel 30 perc fényinkubáció során szervetlen sók (500 µM) 
jelenlétében. A kontroll vasfelvétel (hozzáadott szervetlen sóktól mentes Fe(III)-citrátot 
tartalmazó pufferben) 570±78 amol Fe plasztisz
-1
 volt. A kontroll és a különböző kezelések 
közti statisztikai különbségeket az oszlopok fölött jelöltük (Student-féle t-próba); ***: 
P<0,001; **: P<0,05; ns: nem szignifikáns. A különböző sók hatásának összehasonlítására 
egyutas ANOVA-t alkalmaztunk, Tukey-Kramer post hoc-teszttel. A kezelések szignifikánsan 
(P<0,05) különböztek egymástól (nem jelöltük). 
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A fém kationt tartalmazó klorid-sók közül a ZnCl2 stimulálta leghatékonyabban a Fe-
felvételt, a CdCl2 hatása szintén jelentős, a MnCl2 serkentő hatása enyhén szignifikáns 
(P<0,05). A K
+
-sók formájában hozzáadott anionok negatívan befolyásolták a vasfelvételt, 
azonban a Cl
- 
nem okozott változást. A NO3
-
 és a BO3
3-
 hasonló mértékben gátolta, míg a 
SO4
2-
 jelenléte drasztikus csökkenést idézett elő a vas felvételében. Egy átmeneti fém-kation 
és a szulfát-anion együttes jelenléte a felvevő közegben (ha az átmeneti fémeket szulfát-sók 
formájában adjuk hozzá) köztes vasfelvételt eredményezett, melynek értéke a K2SO4 és a 
fém-kation monovalens klorid-ionok közötti, tehát a fém-kationok és a szulfát-ion együttes 
jelenléte antagonisztikus hatással van a vasfelvételre.  
 
 
2.2. A karbonil-cianid-m-klór-fenil-hidrazon (CCCP) és a 3-(3,4-diklórfenil)-1,1′-dimetilurea 
(DCMU) hatása a kloroplasztisz vasfelvételre divalens kationok és oxoanionok jelenlétében 
A kloroplasztisz membrán-potenciál megszüntetéséhez CCCP-t adtunk a felvevő közeghez. 
Az ionofór CCCP jelenlétében nem mérhető változás a kloroplasztiszok Fe-tartalmában, tehát 
a CCCP megszünteti a plasztiszok vasfelvételi kapacitását sötétben (nem mutatjuk) és fényen 
is (12. ábra), függetlenül attól, hogy milyen szervetlen sót adtunk hozzá. A DCMU - 
fotoszintetikus elektrontranszport-inhibítor – szintén gátolta a redukció alapú vasfelvételt, 
melynek hátterében a visszaesett NADPH képződés áll. A DCMU szervetlen sók hiányában 
drasztikusan csökkentette a kontroll plasztiszok vasfelvételét a 30 perces fényinkubáció 
során, a
 
kontroll 570±78 amol Fe plasztisz
-1
 vasfelvételhez képest 79%-os csökkenés 
eredményezett (120±15 amol Fe plasztisz
-1
) (12. ábra). Szervetlen fém-sók és DCMU 
együttes alkalmalmazásával szintén csökkenés indukálható a vasfelvételben a kontrollhoz 
képest, de a változás tendenciája ugyanaz volt, mint DCMU hiányában (11. és 12. ábra): a 
KCl és a KNO3 nem indukált szignifikáns változást, az átmeneti fém-kationok (kivéve a Mn) 





12. ábra: Inhibítorok hatása a kloroplasztisz vasfelvételre szervetlen sók (500 µM) 
jelenlétében 30 perces fényinkubáció során. Gátló anyagot nem tartalmazó minták 
vasfelvétele (zöld oszlop, bal oldali y-tengely), DCMU (sárga oszlopok, jobb oldali y tengely) 
és a CCCP (kék oszlopok, jobb oldali y tengely). Az egyes kezelések és a (hozzáadott 
szervetlen sóktól mentes, gátlószert tartalmazó) kontroll (Ctrl) közötti statisztikai 
különbségeket az (sárga és kék) oszlopok fölött jelöltük (Student-féle t-próba); ***: P<0,001, 
**: P<0,05, ns: nem szignifikáns. A különböző szervetlen sók hatásának összehasonlítására 
(gátlószer jelenlétében) egyutas ANOVA-t alkalmaztunk Tukey-Kramer post hoc-teszttel 
(n=12). A vasfelvétel szignifikánsan különbözött (P<0,05) a DCMU- és a CCCP-kezelések 
esetén (nem jelöltük). 
 
 
2.3. Átmenetifém-kation koncentráció hatása a vasfelvételre 
A kloroplasztisz vasfelvétel mértékét befolyásolta az átmenetifém-kationok 
koncentrációja is. Az alkalmazott ionok hatására bekövetkező emelkedés a vasfelvételi 
rátában 200 µM esetén fokozottabb volt, mint az 500 µM koncentrációban (13. ábra).            





13. ábra: Átmenetifémek (Cd, Zn, Mn) hatása a kloroplasztisz Fe-felvételre 30 perc 
fényinkubáció során. Az átmeneti fémeket klorid-sók formájában, két különböző 
koncentrációban (200 µM és 500 µM) adtuk hozzá a felvevő közeghez. A kontroll 
(oxoanionoktól és divalens kationoktól mentes felvevő közeg) körülmények esetén mért Fe-
felvétel 570±78 amol Fe plasztisz
-1
 volt. A kontroll és az egyes kezelések közötti statisztikai 
különbségeket az oszlopon belül jelöltük (Student-féle t-próba); *: P<0,10; ***: P<0,01. Az 
oszlopok fölött, csillagokkal jelöltük az 500 és 200 µM-os kezelések közötti (Student-féle t-
próba) szignifikáns különbségeket; ***: P<0,01. A különböző sók hatásának 
összehasonlításához egyutas ANOVA-t és Tukey-Kramer post hoc-tesztet használtunk. A 





2.4. A kloroplasztiszok átmenetifém-felvétele  
A kloroplasztiszokat Fe-tartalmú felvevő közegben, 30 percig fényen inkubáltuk, 
melyhez 500 μM koncentrációban különböző átmenetifémeket adtunk. A kloroplasztiszok 
átmenetifém-tartalmát ICP-MS segítségével mértük. Az átmenetifémek jelenléte szignifikáns 
növekedést eredményezett a kloroplasztiszban minden vizsgált fém mennyiségében (14. 
ábra). A Zn és a Mn felvétele szignifikánsan alacsonyabbnak bizonyult, mint a Fe-felvétel, 
míg a Cd-tartalom növekedése összemérhető volt a kontroll közeg Fe-felvételével. 500 μM 
ZnCl2, MnCl2 és CdCl2 jelenlétében, a 30 perces inkubációs periódust követően a felvett Zn-
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mennyiség 112±4, a Mn-felvétel 146±5, a Cd-tartalom növekedés pedig 515±17 amol 
plasztisz
-1
 volt, míg a Fe 883±3 és 1168±4 amol Fe plasztisz
-1




14. ábra: A kloroplasztiszok Fe- (kék oszlop) és átmeneti fém (lila oszlop) felvétele 30 perc 
fényen történő inkubáció során 500 μM átmenetifém kation hiányában és jelenlétében. A 
szignifikáns különbségeket a kontroll (Ctrl – szervetlen sókat nem tartalmazó minta) 
értékekhez képest csillagokkal jelöltük az oszlopok fölött: *: P<0,1, ***: P<0,01. Az egyes 
fémek felvételének összehasonlításához egyutas ANOVA-t alkalmaztunk Tukey-Kramer post 
hoc-teszttel, melynek alapján az egyes kezelések szignifikánsan (P<0,05) különböznek 
egymástól (nem jelöltük). 
 
 
2.5. A Fe-formák Mössbauer-analízise 
Az oxoanionok és divalens kationok jelenléte a felvevő közegben lévő Fe kémiai 
formáját nem változtatta meg az inkubáció során. A csak 
57
Fe(III)-citrátot tartalmazó felvevő 
közegben egyetlen komponens volt jelen, mely δ=0,47(1) mm s
-1
 és Δ=0,64(1) mm s
-1
 
paraméterekkel jellemezhető, és amely tipikusan a Fe(III)-karboxilát komplexek jelenlétére 
utal (Solti et al., 2012, 15A ábra). Az anionok jelenléte nem befolyásolta a Mössbauer 
spektrumot, nem jelentek meg további kvadrupólus dublettek a spektrumon. 500 μM SO4
2-
 







 paraméterek jellemzőek (15.B ábra). Hasonló eredmények figyelhetők meg 
a többi anion esetében is (nem mutatjuk).  
 
 
15. ábra: A 
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Fe(III)-citrát 1:1.1 komplex Mössbauer-spektruma K2SO4
 
hiányában (A) és 
K2SO4 jelenlétében (B). A felvevő közegben a K2SO4 koncentráció a Fe koncentráció 
ötszöröse. A spektrum komponenseihez tartozó paraméterek kiértékelése és a számítások, az 
izomer-eltolódást, a kvadrupólus-felhasadást és a részleges rezonancia-abszorpciót is 
beleértve a MOSSWIN kód alapján történt.  
 
Mössbauer spektroszkópiával szintén vizsgáltuk a 100 μM 
57
Fe(III)-citrátot tartalmazó 
felvevő közegből  30 perces fényinkubáció során a kloroplasztiszba felvett 
57
Fe kémiai 
formáját (16. ábra). A spektrum egy kiszélesedő kvadrupólus dublettből áll, mely két dublett 





 (FeA komponens) és δ=0,48(1) mm s
-1
, Δ=0,61(3) mm s
-1
 (FeB komponens) 
(16.A ábra). Ezek a komponensek hem csoportokhoz vagy Fe4S4 centrumokhoz (FeA), illetve 
Fe(III)-karboxilát komplexekhez (FeB) tartoznak. Az utóbbi a Fe(III)-citrát, amely a külső 
burkolómembránon már átlépett, de még nem épült be. Az FeA komponens relatív 
mennyisége mintegy egyharmada a mintában található teljes vasmennyiségnek (35±10%).  
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Az anionok, illetve kationok hozzáadása a felvevő közeghez nem eredményezett változást a 
Mössbauer spektrumban a kontroll minta (csak 
57
Fe(III)-citrátot tartalmazott, oxoanionok és 
divalens kationokat nem adtunk hozzá) spektrumához képest. Például 500 µM Zn
2+
 
jelenlétében a Fe kémiai formája nem változott, azaz ugyanolyan komponensek hasonló 





16. ábra: Kloroplasztiszok Mössbauer spektruma 
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Fe(III)-citrát felvevő közegben 30 perc 
fényen történő inkubáció után 500 μM ZnCl2 hiányában (A) és jelenlétében (B). A spektrális 
komponensekhez tartozó paraméterek kiértékelése és számítása, az isomer-eltolódást, a 




Nagy spinnel jellemezhető Fe
2+ 
komponensek (mint például [Fe(H2O)6]
2+
 vagy Fe(II)-




3. A kloroplasztiszok vasfelvételi apparátusának szubsztrát-preferenciája 
A kloroplasztiszok vasfelvételi apparátusának szubsztrát-preferenciáját repce 
kétszikű modellnövényen vizsgáltuk, természetesen is előforduló, a növényekben is 
megtalálható - Fe-NA, valamint Fe(III)-citrát - és mesterségesen előállított – Fe-EDTA és 
Fe(III)-o,o′EDDHA – Fe-komplexek jelenlétében. A citoplazmában feltételezhetően 
előforduló Fe(III)-citrát és Fe(III)-malát komplexek felvételét is összehasonlítottuk. Az 
izolált kloroplasztiszok vastartalmának meghatározását egy EDTA-s mosási lépés előzte meg, 
melynek célja, hogy a pufferben esetlegesen előforduló, illetve a membrán felszínéhez 
asszociálódott vas mennyiségét ne mérjük vasfelvételként. 




Mivel a Fe-NA komplexekben a vas mikrokörnyezetét eddig még nem írták le, a 
kloroplasztisz vasfelvételi kísérletekhez felhasznált Fe(II)-NA és Fe(III)-NA oldatokban a Fe 
kémiai speciációját az in vivo citoplazmatikus feltételek modellezésével határoztuk meg. A 
Fe(III)-NA oldat Mössbauer-spektrumát 80 K (17. ábra) és 5 K hőmérsékleten vettük fel, az 
utóbbi esetben 5 T külső mágneses tér alkalmazása nélkül (18.a ábra) és jelenlétében (18.b 
ábra) is felvettük a spektrumot. A paraméterek meghatározása, amelyeket az egyes 
illesztésekre számoltunk, és a spektrum kiértékeléséhez használt illesztési modell részletes 
leírása a kapcsolódó publikáció (Müller et al., 2019) melléklete szerint leírtak alapján történt.  
 
 
A Fe(III)-NA 80 K spektruma alapján legalább 3 különböző vasforma van jelen az 
oldatban (17. ábra). A paramágneses Fe(II)-forma (17. ábra, A alkomponens) dublettként 
jelenik meg, mely a teljes spektrum területének 6%-át fedi le és a csúsokhoz δ≈128(1) mm s
−1
 
és Δ≈277(3) mm s
−1
 értékek tartoznak. Egy paramágneses Fe(III)-forma szintén dublettként 
jelenik meg a spektrumon (17. ábra, B komponens), mely 9(2)%-kal járul hozzá a 
spektrumhoz és a δ≈0,44(1) mm s
−1
 és Δ≈1,48(3) mm s
−1
 paraméterek jellemzők rá. A 
harmadik egy Fe(III)-komponens (17. ábra, C komponens) 85(2)%-ban tölti ki a spektrumot, 
6 széles csúcsot mutat, δ≈0,44(3) mm s
−1









17. ábra: A Fe(III)-NA komplex oldatának 
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Fe Mössbauer-spektruma (80 K). A mért 
spektrumot az ábrán körökkel, míg folytonos vonallal az illesztést (pirossal), illetve az 
illesztés 3 alkomponensét (A zöld, B kék, C narancssárga) jelöltük, ezeket az eredeti spektrum 
fölött ábrázoltuk a jobb láthatóság kedvéért. Az illesztés maradéka a spektrum alatt látható.  
 
A Fe(III)-NA 5 K spektrumában külsőleg alkalmazott mágneses mező nélkül (18.A 
ábra) az előzőeknek megfelelő spektrális komponenseket sikerült azonosítani. A Fe(II)-
formák (18. ábra, A komponens) dublett formájában jelennek meg  δ≈1,36 mm s
−1
 és Δ≈2,7 
mm s
−1
 értékekkel (hozzávetőlegesen 9% relatív spektrális terület). A paramágneses Fe(III)-
komponensek (18. ábra, B komponens) ugyancsak kvadrupól dublett formájában, enyhén 
megemelkedett izomer eltolódással (δ≈0,48 mm s
−1
) láthatók megközelítőleg 20% relatív 
spektrum-terület résszel. A harmadik komponens (18. ábra C komponens, 61% relatív 
spektrum-tartománnyal) pedig egy komplex spektrum mintázatot ad, és a S=5/2 Fe(III)-ion 
hiperfinom paramágneses struktúrájaként interpretálható, amely alacsony elektronikus 






18. ábra: A Fe(III)-NA komplex oldat 5 K hőmérsékleten felvett 
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Fe Mössbauer-spektruma 
külső mágneses tér hiányában (A) és 5 T mágneses tér jelenlétében (B). A mért spektrumokat 
körökkel, míg folytonos vonallal az erre számolt illesztést (piros), ill. az illesztés 3 
alkomponensét (A zöld, B kék, C narancssárga) jelöltük, az utóbbiakat az eredeti spektrum 
fölött ábrázoltuk a jobb láthatóság kedvéért. A nyilak azt a sebességet jelzik ahol nagyrészt a 
ferro komponens (A) járul hozzá az abszorpcióhoz, amikor külső mágneses teret 
alkalmazunk. Az illesztés maradéka a spektrum alatt látható. 
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Ha egy külső 5 T mágneses teret alkalmazunk, akkor az 5 K spektrum jelentős változásokon 
megy keresztül. Az A komponenshez kapcsolódó csúcsok nem jelennek meg a spektrumban, 
a B komponenst alkotó dublett összezsugorított mágneses szextetté alakul át, a C komponens 
spektruma relatíve egyszerű szextett komponenssé alakul át de csökkent második és ötödik 
vonalintenzitással. A spektrum formájában bekövetkező figyelemreméltó változások ellenére 
a C komponens továbbra is leírható ugyanazzal a lassú elektronikus relaxációs modellel, 
amelyet zéró külső mágneses mező esetén alkalmaztunk: egyszerűen B=5 T 
behelyettesítésével és a korábbiakban alkalmazott hiperfinom paramétereket alkalmazva. Ez 
megerősíti, hogy a C komponens egy Fe(III)-komplexhez köthető, amely 5 K hőmérsékleten 
lassú elektronikus relaxáción megy keresztül, alátámasztva azt, hogy az adott komponensre 
monomer struktúra jellemző. Az A komponens alacsony detektálhatósága külső mágneses tér 
alkalmazása esetén feltételezhetően annak köszönhető, hogy a megfelelő spektrális terület 
széles sebességtartományban oszlik meg, feltételezhetően lapos abszorpciós csúcsokkal, 
amelyek bizonyos sebességeknél jelennek meg (18. ábra, a nyilak feje jelöli). Ha külső 5 T 
mágneses teret alkalmazunk, a B komponens mágneses szextettnek tűnik, egy kicsi kvadrupól 
eltolódással, a külső mágneses tér hiányában a dublettek hiányoznak. Ennek a szextettnek a 
hiperfinom mágneses tere meghaladja a külsőleg alkalmazott mágneses tér nagyságát, kb. 1,2 
T. Ez azt sugallja, hogy a Fe(III)-ionok, amelyek hozzájárulnak ehhez a komponenshez, 
kollektív nanomágneses egységként viselkednek, és egy mágneses orientáción mennek 
keresztül a mágneses tér hatására.  
A Fe(II)-NA oldat Mössbauer-spektruma (80 K) a 19. ábrán látható. A spektrum egy 
kvadrupólus dublettel, δ≈1,14(1) mm s
−1
 és Δ≈2,91(1) mm s
−1
 Mössbauer-paraméterekkel 
jellemezhető. Azonban az illesztés maradéka a spektrum alatt egy kvadrupól felbomlás 
szétoszlására utal, ami arra enged következtetni, hogy a Fe(II)-ionnak egynél több, hasonló 
kémiai formája van jelen az oldatban. Fe(III)-ionoknak nincs nyoma a spektrumban, ami azt 






19. ábra: A Fe(II)-NA komplex oldat 
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Fe Mössbauer-spektruma 80 K hőmérsékleten. A 
spektrumot körökkel jelöltük, a folytonos piros vonallal pedig az illesztést egy kvadrupólus 
dublettel. Az illesztés maradéka a spektrum alatt látható.  
 
 
3.2. Kloroplasztisz vasfelvétel Fe(III)-citrát és Fe-NA komplexek, valamint Fe-EDTA és 
Fe(III)–o,o′EDDHA jelenlétében 
A Fe-NA komplexek meghatározó elemei a növény vasháztartásának, a Fe 
szállításában és elosztásában nélkülözhetetlen a részvételük. A NA szerepe azonban az 
organellumok felvételében még nem tisztázott.  
3.2.1. A Fe(III)-citrát és Fe-NA komplexek jelenlétében a fényen történő kloroplasztisz 
vasfelvétel függése a Fe-koncentrációtól 
A vasfelvételi kísérletben felhasznált, kloroplasztisz szuszpenzió kiindulási 
vastartalma 11,7±2,1 fmol Fe kloroplasztisz
−1
 volt. A kloroplasztiszok vastartalmát 30 perc 
fényinkubáció után is meghatároztuk, így a vasfelvétel mértékét a kiindulási és az inkubáció 
utáni kloroplasztisz vastartalom alapján kaptuk meg. A kloroplasztisz szuszpenzió 
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vasfelvételét Fe(III)–citrát 1:1.1, Fe(III)–NA 1:1.2 és Fe(II)–NA komplexek jelenlétében 
mértük, a vasfelvétel mértékét 10 és 200 μM hozzáadott vas koncentráció-tartományban 
határoztuk meg. A fényindukált vasfelvétel erősen függ a külső vaskoncentrációtól és minden 
egyes vaskomplex esetében telítési kinetikát mutat (20. ábra). A 30 perces inkubáció során a 
kloroplasztiszok vasfelvétele Fe(III)-citrát esetén 7,81±0,16, Fe(III)-NA jelenlétében 
2,30±0,97, Fe(II)-NA esetén pedig 1,86±0,47 fmol Fe plasztisz
-1
. A telítési vaskoncentráció 
minden Fe-komplex esetén 100 μM körülinek adódott. A Fe(III)-NA és a Fe(II)-NA 
jelenlétében a plasztiszok szignifikánsan kevesebb vasat tudtak felvenni (29,5±12,4% és 
23,8±6,0%) a Fe(III)-citráthoz képest. A Fe(III)-citrát felvételhez tartozó KM érték volt a 
legalacsonyabb (31,8±13,7 μM), a Fe(III)-NA esetén ez az érték 45,2±18,3 μM, míg a 




20. ábra: Kloroplasztiszok vasfelvétele Fe(III)-citrát 1:1 (■), Fe(III)-NA 1:1 (●) és Fe(II)-NA 
1:1.2 (▲) komplexek jelenlétében. A felvett vas mennyiségét 30 perc fényinkubáció után 
határoztuk meg. Az ábrán a biológiai minták átlagát és szórását (SD) tüntettük fel (n=9). A 
mérési pontokra illesztett görbék szabad kézi trendvonal-illesztések.  
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3.2.2. Kloroplasztisz vasfelvétel telítési vaskoncentráción Fe(III)-citrát és Fe-NA komplexek, 
valamint Fe-EDTA és Fe(III)–o,o′EDDHA jelenlétében  
A kloroplasztiszok vasfelvételének fényfüggése korábbi tanulmányokból ismert, 
azonban a fény hiányában/ DCMU-inszenzitív módon történő felvétel mechanizmusa 
kevésbé ismert. Ezért a fényen történő felvétel mellett mértük a vasfelvétel mértékét 30 perc 
sötét-inkubáció után is, telítési Fe koncentráción. A a Fe(III)-citrát esetén a sötétben történő 
vasfelvétel a kloroplasztiszokba szignifikánsan kisebb mértékű a fény jelenlétében mérhető 
vasfelvételhez képest (21. ábra). A Fe-felvétel mértéke nem változott szignifikánsan 
megvilágítás hatására Fe(III)-NA és Fe(II)-NA komplexek jelenlétében. A természetesen is 
előforduló Fe-NA komplexekhez hasonlóan a szintetikus kelátok, a Fe(III)–EDTA és a 




21. ábra: Kloroplasztiszok vasfelvétele 30 perc sötétinkubáció (barna oszlop) és 30 perc 
fényinkubáció (rózsaszín oszlop) után 100 μM (telítési) külső Fe(III)-citrát 1:1, Fe(III)-NA 
1:1.2 and Fe(III)-NA 1:1.2 komplexek, valamint 1:1 Fe(III)-EDTA és Fe(III)-o,o’EDDHA 
kelátok jelenlétében. A különböző kezelések összehasonlításához egyutas ANOVA-t 
alkalmaztunk Tukey-Kramer multiple post hoc-teszttel (P<0,05, n=9), melyet betűkkel 
jeleztünk. A hibasávok a standard deviációt (SD) mutatják. 
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A sötétben történő vasfelvételben nem figyelhető meg szignifikáns különbség a vizsgált 
vaskomplexek és kelátok között. Tehát az egyetlen szignifikáns eltérés a Fe(III)-citrát 
felvételben mutatható ki, megvilágítás hatására. Bár a sötét-felvétel a fény-felvételhez képest 
nem jelentős, mégsem elhanyagolható (17% a Fe(III)-citrát esetén).  
 
 
3.3. Fe(III)-citrát és Fe(III)-malát komplexek felvétele a kloroplasztiszba 
Mivel citrát és malát is feltételezhetően jelen lehet a mezofillumsejtek 
citoplazmájában, elképzelhető, hogy a Fe(III) citráttal vagy maláttal is komplexet képez. 
Ezen Fe-komplexek eetében a kezdeti (0 perces érték), illetve a 30 perces sötét- és 
fényfelvételt is vizsgáltuk. 
3.3.1. Kloroplasztisz vasfelvétel különböző Fe(III)-citrát komplexek és Fe(III)-malát 
jelenlétében 
A kloroplasztisz vasfelvételt Fe(III)-citrát 1:10-es komplexek jelenlétében, valamint 
Fe-malát esetén is vizsgáltuk. A Fe-felvételt ez esetben közvetlenül a vas-komplex 
hozzáadása után is lemértük (0 perc), így a kezdeti vasfelvételt is össze tudtuk vetni a 
sötétben és a fényen történnő vasfelvétellel. A 30 perces fényen történő inkubáció során a 
kloroplasztiszok vasfelvétele Fe(III)-citrát 1:1 esetén 7,81±0,16 fmol Fe kloroplasztisz
−1
, míg 
a 0 perces (0,71±0,18 fmol Fe kloroplasztisz
−1
), illetve  a sötétben történő Fe-felvétel 
(1,33±0,21 fmol Fe kloroplasztisz
−1
) szignifikánsan alacsonyabbnak bizonyult. Az 1:10 
arányú Fe:citrát komplexek esetén Fe-felvétel sem a 0 perces mintákban, sem fényen 
(0,08±0,09 fmol Fe kloroplasztisz
−1
), sem sötétben (0,07±0,04 fmol Fe plasztisz
−1
) nem volt 
kimutatható (22. ábra). A megvilágított kloroplasztiszok Fe(III)-malát felvétele jelentős 
(40,6%) a Fe(III)-citrát 1:1 felvételéhez képest, azonban a fényen mérhető Fe(III)-malát 
felvétel (3,17±0,90 fmol Fe kloroplasztisz
−1
) nem haladta meg szignifikánsan a sötétben 
(2,19±0,56 fmol Fe kloroplasztisz
−1
), valamint a 0 perces minták (2,23±0,56 fmol Fe 
plasztisz
−1
) által felvett vas mennyiségét. A plasztisz vastartalom-emelkedés a 0 perces, 
valamint a sötét inkubáció során is jelentősen (hozzávetőlegesen 2–3-szorosan) magasabb 





22. ábra: Kloroplasztiszok vasfelvétele 0 perc (kék oszlop), 30 perc sötét-inkubáció (barna 
oszlop), valamint 30 perc megvilágítás (zöld oszlop) után 100 μM Fe(III)-citrát 1:1, Fe(III)-
citrát 1:10 és Fe(III)-malát komplexek jelenlétében. A különböző kezelések 
összehasonlításához egyutas ANOVA-t alkalmaztunk Tukey-Kramer multiple post hoc-teszttel 
(P<0,05, n=15), melyet az oszlopok fölött betűkkel jeleztünk. Az ábrán az átlaghoz tartozó 
standard deviációt (SD) tüntettük fel. 
 
 
3.3.2. Szerves ligandumok (citrát, malát) befolyásoló hatása a különböző Fe-komplexek 
felvételére 
Külön kísérletsorozatban megvizsgáltuk a ligandumok (citrát, malát) hatását a 
különböző vaskomplexek felvételére 100 μM külső Fe-koncentráción. A Fe(III)-citrát 1:1 
komplex felvételét nem befolyásolta a malát jelenléte azonban a Fe(III)-malát felvétel 
esetében emelkedés mérhető citrát hozzáadása esetén, de a vasfelvétel így sem éri el a 
Fe(III)-citrát 1:1 esetében mért felvételt (23. ábra). A Fe(III)-citrát 1:10 felvétele 





23. ábra: A citrát és a malát hatása a különböző vaskomplexek felvételére. A vasfelvételt 100 
μM Fe-komplex és ekvivalens mennyiségű malát vagy citrát ligandum hozzáadásával, 30 perc 
fényinkubáció után mértük. A különböző kezelések összehasonlításához egyutas ANOVA-t 
alkalmaztunk Tukey-Kramer multiple post hoc-teszttel (P<0,05, n=9), melyet az oszlopok 
fölött, betűkkel jeleztünk. Az ábrán az átlaghoz tartozó standard deviációt (SD) tüntettük fel. 
 
 
4. A vashiány és vastöbblet hatása a kloroplasztiszok vasfelvételére 
A kloroplasztiszok vasfelvételét megvizsgáltuk vashiányos (dFe) növényekből, 
valamint 10 μM (optimális vasellátás/oFe) és 100 μM (szupraoptimális/soFe) Fe-
koncentráción nevelt növényekből izolált kloroplasztiszok esetén is, Fe(III)-citrát 
jelenlétében. 
4.1. A vashiányos, optimális és szupraoptimális vassal ellátott növények fiziológiai állapota 
A vasfelvételi kísérlethez felhasznált kloroplasztisz-szuszpenzióban meghatároztuk a 
összes klorofill-tartalmát (klorofill a+b) (24.A ábra), valamint a plasztiszokra jellemző 
klorofill a/b arányt (24.B ábra). Átlagosan a dFe növényekből izolált plasztiszok 
összklorofill-tartalma volt a legalacsonyabb, azonban a vashiányos plasztiszok mérete mindig 
kisebb volt, mint az oFe, valamint a soFe növényekből izolált plasztiszoké a 
fénymikroszkópos képek alapján (25. ábra), utóbbiak mérete mindig nagyobb volt, mint az 




24. ábra: A vashiányos (dFe, 0 μM), optimális (oFe, 10 μM), valamint supraoptimális (soFe, 
100 μM) Fe-koncentráción nevelt növényekből izolált kloroplasztisz szuszpenzióra jellemző 
összklorofill-tartalom (A), valamint klorofill a/b arány (B). 
 
Az összklorofill-tartalom átlagosan közel azonos az oFe (0,068±0,014 ng klorofill a+b 
kloroplasztisz
-1
) és a soFe (0,071±0,027 ng klorofill a+b kloroplasztisz
-1
) növények esetén, a 
dFe növényekben azonban jelentősen alacsonyabb (0,0073±0,0018 ng klorofill a+b 
kloroplasztisz
-1
). A klorofill a/b arány esetén nem figyelhető meg szignifikáns különbség az 
optimális vasellátottság (3,21±0,27), vastöbblet (3,11±0,08), illetve vashiány (2,82±0,27) 
esetén sem.  
 
 
25. ábra: A vashiányos (dFe, 0 μM), optimális (oFe, 10 μM), valamint supraoptimális (soFe, 
100 μM) Fe-koncentráción nevelt növényekből izolált kloroplasztisz szuszpenzió (10x hígítás) 
fénymikroszkópos képe, 40x nagyítás. A kloroplasztisz szám meghatározása Bürker-
kamrában történt (négyzet oldal-hosszúság: 0,05 x 0,05 mm).  
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4.2. A vashiány és vastöbblet hatása a kloroplasztisz vasfelvételre 
A kloroplasztiszok vasfelvételi kapacitását Fe(III)-citrát jelenlétében 5 és 200 μM Fe-
koncentráció közötti tartományban követtük nyomon. A vasfelvétel mindegyik minta 
esetében  telítési görbével írható le. Mind az optimális vasellátású, mind pedig a vashiányos 
plasztiszok esetén, a telítési koncentráció 100 μM körül van (26. ábra). Vashiány hatására 
csökken a vasfelvételi kapacitás, ez a csökkenés közel egy nagyságrendet jelent (26. ábra). 
100 μM Fe(III)-citrát 1:1 jelenlétében a vasfelvételi kapacitás dFe kloroplasztiszok esetében 
mindössze 8,7%-a (0,68±0,03 fmol Fe plasztisz
-1
) az oFe plasztiszok vasfelvételi 






26. ábra: Optimális vasellátáson (oFe ♦, 10 μM), szupraoptimális vassal ellátott (soFe 
▲,100 μM) és vashiányos (dFe ■, μM) növényekből izolált kloroplasztiszok vasfelvételi 
aktivitása 5–200 μM Fe koncentráció tartományban alkalmazott Fe(III)-citrát 1:1 
függvényében. A vasfelvételt 30 perc fényinkubáció után határoztuk meg. A felvétel mértékére 
a kiindulási állapot és az inkubáció végén jellemző állapot különbségéből következtettünk. A 
100 μM telítési Fe-koncentráción az oFe plasztiszok által felvett vas mennyiségét tekintettük 
100%-nak, a vasfelvételi kapacitást ennek függvényében ábrázoltuk. A hibasávok a standard 
deviációt (SD) mutatják (n=12).  
75 
 
A szupraoptimális vasellátottság mellett nevelt növényekből izolált kloroplasztiszok 
vasfelvételi kapacitása szintén csökkent az oFe plasztiszokhoz képest (26. ábra). A telítési 
koncentráción a vastöbbleten nevelt növényekből izolált plasztiszok vasfelvételi aktivitása 
(3,5±0,39 fmol plasztisz
-1
) az oFe plasztiszok (7,81±0,5 fmol plasztisz
-1
) mindössze 45%-át 
éri el.  
Fontos kiemelni, hogy a kiindulási vaskoncentráció a vastöbblettel (soFe) ellátott 
növények kloroplasztiszaiban nem tér el szignifikánsan az oFe plasztiszokhoz képest képest, 
míg ez a vashiányos (dFe) kloroplasztiszok esetén jelentősen alacsonyabb, megközelítőleg 
ötöde (18,8±3,7%) az oFe plasztiszok vastartalmának (27. ábra). Ha a kiindulási vastartalom 
függvényében ábrázoljuk a plasztiszok vasfelvételi kapacitását a telítési vaskoncentráción, 
akkor nincs szignifikáns különbség az oFe (53%) és a dFe (51%) plasztiszok között, míg a 





27. ábra: Optimális (oFe) valamint szupraoptimális (soFe) mennyiségű vassal ellátott, 
valamint vashiányos (dFe) növényekből izolált kloroplasztiszok kiindulási vastartalma (zöld 
oszlopok), valamint a felvett vas mennyisége (fmol Fe plasztisz
-1
) 100 μM Fe(III)-citrát 1:1 
komplex jelenlétében (lila oszlopok) 30 perc inkubáció után. A hibasávok a standard 
deviációt (SD) mutatják. 
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5. A vashiány és vastöbblet hatása a kloroplasztisz burkolómembrán vas-kelát reduktáz 
(FRO7) aktivitására (FCR) 
5.1. A kloroplasztisz burkolómembránok tisztasága 
A repcéből izolált kloroplasztisz belső burkolómembrán vezikulumok tisztaságát 
belső burkolómembrán markerfehérjékre végzett immunoblottal vizsgáltuk. A különböző 
vasellátottságon nevelt növényekből izolált burkolómembrán frakciók (F1, F2) közül csak az 
F2 tartalmazta a belső burkolómembrán markerfehérjéket (PsIEP37 és AtPIC1), így ezt a 
frakciót használtuk fel az enzimreakció vizsgálatokhoz (28.AB ábra).  
 
 
5.2. Vas-kelát-reduktáz (FCR) aktivitás-vizsgálat 
Az intakt kloroplasztiszokból izolált burkolómembrán vezikulumok FCR aktivitását 
5-100 μM Fe(III)-EDTA jelenlétében mértük vashiány (0 μM), optimális (10 μM) és 
szupraoptimális (100 μM) mennyiségű vasellátottság esetén (29. ábra). Az optimális vassal 










volt. A vashiányos plasztiszok vasfelvételi görbéjéhez tartozó KM érték a oFe plasztiszoknál 
(11,21±0,85 μM) valamivel magasabb (15,34 μM). A szupraoptimális (soFe) vassal kezelt 
növények esetén jól látható, hogy az enzim alacsonyabb koncentrációknál telítődik, és a 




) sem éri el az optimális, illetve 
vashiányos tápoldaton nevelt növények enzimműködésére jellemző értéket, a görbéhez 





28. ábra: A növényekből izolált membránok tisztaságának ellenőrzéséhez használt, 
fehérjetartalomra festett SDS-PAGE (bal oldal) és immunoblot (jobb oldal). (A) PsIEP37 
antitesttel (●, ~37kDa); (B) AtPIC1 antitesttel (+, ~22kDa) jelölve. Az egyes minták: MW - 
molsúly standard, F1 frakció – a 0,46/0,2 M szaharózgradiens határán jelent meg, F2 frakció 
(belső burkolómembrán) – az 1/0,8M gradienshatáron gyűlt össze. A tilakoid membrán 
frakció (T) a gradiens alján ült ki. Molsúly standard-ként Fermentas Page Ruler előfestett 






29. ábra: Az optimális vassal ellátott (♦), vashiányos (■) és a szupraoptimális vassal ellátott 
(▲) növényekből izolált kloroplasztisz burkolómembránok vas-kelát reduktáz aktivitása a 
hozzáadott Fe(III)-EDTA koncentráció függvényében. A hibasávok a standard deviációt (SD) 
mutatják. A szigmoidális Bolztmann-illesztések Origin 6.01 szoftverrel készültek. 
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V. Az eredmények megvitatása 
 
1. A kloroplasztiszok vasfelvételi rendszerének szubsztrát-preferenciája 
Bár a vas központi szerepet játszik a kloroplasztiszok struktúrájának kialakításában és élettani 
funkcióiban, valamint a hajtás vastartalmának jelentős része a kloroplasztiszokban lokalizált, 
a kloroplasztiszokba történő vasfelvétel in vivo mechanizmusáról, szubsztrát-preferenciájáról 
és szabályozásáról kevés információ áll rendelkezésünkre (Nouet et al., 2011; Vigani et al., 
2019). A kloroplasztiszok endoszimbionta organellumként a citoplazmából jutnak hozzá a 
biokémiai aktivitásukhoz szükséges vasmennyiséghez. A vas a citoplazmában különböző 
szerves ligandumokhoz kapcsolódva nM-μM koncentrációtartományban van jelen (Weber et 
al., 2008). E komplexek általában nem stabilak és oxidációra hajlamosak, ezért a 
citoplazmában előforduló főbb vasformák in situ detektálása és szerepének meghatározása 
komoly módszertani kihívást jelent (Flis et al., 2016). A növényi sejtek citoplazmájában a vas 
valószínűleg szerves savakkal vagy aminosavakkal képez komplexet, ezek közül kiemelendő 
a Fe(III)-citrát, Fe(III)-NA és a Fe(II)-NA (Weber et al., 2008; Bashir et al., 2016; Flis et al., 
2016). Munkánk során célunk volt megérteni ezeknek a komplexeknek a szerepét és 
viselkedését biológiai körülmények között, ezért egy kémiai karakterizációval egybekötött 
élettani vizsgálatot végeztünk el.  
1.2. A Fe-NA komplexek karakterizálása 
57
Fe Mössbauer-spektroszkópiával 
A vas kémiai formája meghatározhatja a biológiai elérhetőségét. A Fe(III)-citrát, 
Fe(III)-EDTA és Fe(III)-o,o’EDDHA komplexekben a Fe mikrokörnyezete jól ismert 
(Homonnay et al., 2008; Kovács et al., 2010; Solti et al., 2012). Ismert továbbá 
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Fe forráson 
nevelt növényekből izolált kloroplasztiszok natív Mössbauer-spektruma (Solti et al., 2012). 
Azonban a Fe-NA komplexek karakterizációjáról nem áll rendelkezésünkre információ, ezért 
a vasfelvételi kísérleteket megelőzően, elvégeztük a Fe(II)-NA-t, valamint Fe(III)-NA-t 
tartalmazó oldatok kémiai speciációját citoplazmatikus pH-án.  
A Fe(II)-NA komplex 80 K Mössbauer-spektruma pH 7,0-en jellegzetes oktahedrális 
elhelyezkedésű, ionos, nagy spinű Fe(II) vegyületet mutat (δ≈1,14 mm s
-1
, Δ≈2,91 mm s
-1
), 
(Vértes és Nagy, 1990), amelynek a kvadrupólus felhasadása szignifikánsan kisebb a 
[Fe(H2O)6]
2+
 komplexre jellemző kvadrupólus felhasadásnál (δ≈1,4 mm s
-1
, Δ≈3,4 mm s
-1
; 
Greenwood és Gibb, 1971). A Fe(III)-komponensek nem láthatók a spektrumban, ami azt 
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mutatja, hogy a Fe(II)-NA komplex kísérleti körülmények között stabil marad és nem 
oxidálódik. A Mössbauer-paraméterek nagyon hasonlóak a Fe(II)-malát komplex 110 K 
spektrumára jellemző paraméterekhez (δ≈1,16 mm s
-1
, Δ≈2,88 mm s
-1
; Suigura et al., 1981), 
tehát a NA a maláthoz hasonló koordinációban van jelen a komplexben.  
A Fe(III)-NA komplex oldatban kimutatható kis mennyiségben egy Fe(II)-NA 
komplexre jellemző komponens (A), de enyhén eltérő paraméterek jellemzik  (δ≈1,28(1) mm 
s
-1
, Δ≈2,77(3) mm s
-1
). Ez magyarázható azzal, hogy a spektrális komponensei átfednek a 
Fe(III)-vegyületekből származó intenzív abszorpciós jelekkel. Az ebből fakadó 
bizonytalanság eredményezhet eltérést a paraméterek meghatározásában. Mivel nem találtunk 
szignifikáns eltérést a Fe-NA komplexek felvételében, a kis mennyiségű Fe(II) komponens 
jelenléte a Fe(III)-NA oldatban elhanyagolható.  
A B komponens, amely 5 K-en, külső mágneses mező hiányában dublettként jelenik 
meg a Fe(III)-NA  spektrumban  (δ≈0,48 mm s
-1
, Δ≈1,42 mm s
-1
), egy dimer vagy oligomer 
komplex molekulastruktúra jelenlétére utal. Mössbauer-soektroszkópiai irodalmi adatok 
alapján a kvadrupólus-felhasadás magas értéke azonban inkább egy dimer, mint oligomer 
formára utal (Vértes et al., 1978; Homonnay et al., 2008).  
A legnagyobb mennyiségben előforduló spektrális komponens (C), amely egy Fe(III)-
NA monomernek felel meg, egy lassú elektronikai relaxációval írható le S=5/2 spinnel. 
Ebben a komplexben az oktahedrális ligandum környezet axiális és rombikus torzulása 
egyértelműen látható. A Fe(III)-malát komplex 194 K spektrum paramétereivel 
összehasonlítva (Δ≈0,24 mm s
-1
; Suigura et al., 1981), esetünkben kisebb elektromos tér 
gradiens figyelhető meg, amely egy közel oktahedrális szimmetriájú ligandum jelenlétét 
igazolja. Mivel a Fe(III)-NA környezetét citoplazmatikus pH-án vizsgáltuk, így feltehetőleg a 
Fe(III)-NA mikrokörnyezete in vivo is hasonló és leginkább a monomer forma jelenléte 
valószínű a citoszólban. 
 
1.3. A kloroplasztiszok vasfelvétele a sztöchiometrikus Fe(III)-citrát 1:1 komplexeket 
preferálja 
Eredményeink alapján a kloroplasztisz vasfelvételi rendszer hatékonyan hasznosítja 
a Fe(III)-citrátot vasforrásként, a Fe(III)-malát is bizonyos mértékig felvehető, azonban a 
Fe(III)-NA és a Fe(II)-NA felvétel jelentősen alacsonyabb (6. és 7. ábra). Irodalmi 
ismereteink alapján mind a Fe-NA komplexek, mind pedig a Fe(III)-citrát fontos szerepet 
játszik a növények Fe transzportjában és homeosztázisában, azonban funkciójuk ezekben a 
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folyamatokban nem pontosan tisztázott. Schuler et al. (2012) vizsgálatai azt mutatják, hogy 
NA hiányában a felhasználó szervek (reproduktív szervek, csíranövények) vasfelvétele sérült, 
azonban az idősebb levelekben nem alakult ki vashiány, valamint a vas felhalmozódását 
figyelték meg a floémben. Továbbá a Fe-NA transzportban közreműködő YSL transzporterek 
expresszióját a floémet körülvevő kísérősejtekben mutatták ki (Kakei et al., 2012; Aoyama et 
al., 2009), míg a citrát xilémbe történő betöltődéséért felelős FRD3 a xilémben van jelen. 
Mindezek arra engednek következtetni, hogy a NA inkább a floém vastranszportját facilitálja 
a felhasználó szervekbe, míg a citrát a xilémben szállítja a vasat a kifejlett levelek számára 
(Wu et al., 2018).  Emellett azt is tudjuk, hogy citoplazmatikus pH-án mindkét típusú 
komplex előfordulhat, így elméletileg a kloroplasztisz vasfelvételi rendszere számára 
elérhetőek (Weber et al., 2008; Curie et al., 2008; Kutrowska és Szelag, 2014; Flis et al., 
2016). Egyes feltételezések szerint enyhén savas pH-án, mint például a xilémben, az 
apoplasztban vagy a vakuólumban, a domináns vasforma a Fe(III)-citrát komplex, míg 
semleges pH-án, mint például a citoplazmában a Fe(II)-NA komplex jelenléte jellemzőbb 
(Rellán-Álvarez et al., 2008).  
Az I. vasfelvételi stratégiát követő növények (Arabidopsis, cukorrépa és borsó) 
kloroplasztiszai a belső burkolómembránon keresztül (Shingles et al., 2002; Duy et al., 2007; 
Solti et al., 2012) szabad Fe
2+
-t szállítanak a PIC-NiCo komplex rendszer segítségével (Duy 
et al., 2007; 2011; López-Millán et al., 2016), amely valószínűleg a FRO enzimmel 
összehangoltan működik (Jeong et al., 2008; Solti et al., 2014a). A hatékony vasfelvételhez a 
vasat ki kell szabadítani a komplexből és redukálni kell. Ezeket a feladatokat a FRO7 látja el 
(Jeong et al., 2008; Solti et al., 2014). A gyökér FRO számos Fe-komplexet képes 
szubsztrátként elfogadni (Lucena és Chaney, 2006; Zanin et al., 2015), míg a mezofillum-
sejtek plazmamembránjában lokalizálódó FRO esetében kimutatták, hogy a Fe(III)-citrátot 
preferálja a Fe(III)-EDTA-val szemben (Brüggemann et al., 1993). A kloroplasztisz FRO 
enzimről szintén tudjuk, hogy képes a Fe(III)-EDTA-t szubsztrátként hasznosítani, azonban a 
természetesen is előforduló Fe(III)-komplexek jelenlétében az enzim szubsztrát-preferenciája 
a NADPH reaktivitása miatt nehezen vizsgálható, ugyanis ezekben a komplexekben a vas 
kísérleti körülmények között a NADPH számára hozzáférhető és azonnal eloxidálódik, 
megakadályozva az enzim-szubsztrát közötti kölcsönhatás kialakulását (Solti et al., 2014a).  
Az intakt kloroplasztiszok vasfelvételében viszont a Fe(III)-citrát 1:1 volt a leghatékonyabb 
szubsztrát az általunk vizsgált természetes és mesterséges vas-komplexek közül, beleértve a 
Fe(III)-EDTA-t is.  
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A Fe(III)-malát is egy természetesen is előforduló vasforma a növényekben. 
Rombolá et al. (2000) kimutatták, hogy a Fe(III)-citrát mellett a Fe(III)-malát is megfelelő 
szubsztrát a levél FRO enzim számára. Az eredményeink azonban arra utalnak, hogy bár a 
Fe(III)-malát jelentős mennyiségben felvevődött a kloroplasztiszokba, a fényen történő 
felvétel nem tért el szignifikánsan a sötétben, illetve a hozzáadás utáni, kezdeti pillanatban 
mérhető vasfelvételtől (22. ábra). Korábban sikerült kimutatni, hogy a fény- (és DCMU-) 
független kloroplasztisz Fe-felvétel a külső burkolómembránhoz köthető transzport-folyamat, 
vagyis bár a vas felvevődik a külső burkolómembránon keresztül az intermembrán térbe, 
azonban a sztrómába történő vasfelvétel számára nem hasznosul (Solti et al., 2012; 2016). 
Ebből kiindulva arra következtetünk, hogy az általunk mért Fe(III)-malát felvétel feltehetően 
a külső burkolómembránhoz köthető, és az intermembrán térben felhalmozódó Fe-komplexet 
a belső burkolómembránban lokalizálódó FRO7 enzim nem képes szubsztrátként 
hasznosítani. Ugyanakkor, a Fe(III)-malát 0 perces és sötét-felvétele is jelentősen meghaladta 
az összes többi vas-komplexre jellemző értéket, ami arra utal, hogy a Fe(III)-malát 
könnyebben felvevődik a külső burkolómembránon keresztül, azonban a belső 
burkolómembránon szignifikánsan alacsonyabb hatékonysággal jut át.  
Bár a Fe(III)-malát felvételét a kloroplasztiszok nem preferálták, a Fe(III)-malát 
felvétele citrát-ligandum hozzáadásával fokozható volt (23. ábra). Ennek hátterében állhat 
ligandumcsere, illetve nem zárható ki az sem, hogy egy vegyes komplex alakul ki, amely már 
könnyebben felvehető szubsztrát a kloroplasztisz vasfelvételi rendszere számára. Flis et al. 
(2016) borsó növényekben Fe(III)3-(Cit)(4-x)-(Mal)(x) (x=1-3) komplexek jelenlétét mutatták ki 
xilémben és embrióban, illetve Grillet et al. (2014) szintén borsó embrión végzett 
vizsgálataik során Fe(III)3-(Cit)2-(Mal)2, Fe(III)3-(Cit)3-(Mal)1, Fe(III)-(Cit)2 komplexeket 
detektáltak.  
Pich et al. (2001) kimutatták, hogy optimális Fe-ellátottság esetén, a NA 
megtalálható a levél mezofillumsejtek citoplazmájában borsóban és paradicsomban. Vita 
tárgya azonban, hogy a NA-komplexek a citoplazmában in vivo Fe(II)-NA vagy Fe(III)-NA 
formában vannak-e jelen. Reichman és Parker (2002) modellje alapján  a NA megközelítőleg 
hasonló mértékben képez komplexet a Fe(II) és a Fe(III) ionokkal, és ez az egyensúly nem 
tolódik el a Fe(II) irányába, amennyiben a körülmények nem teszik lehetővé a Fe(III) 
kicsapódását. von Wirén et al. (1999) vizsgálatai, az elméleti számításokkal ellentétben, azt 
mutatták ki, hogy a NA elsődlegesen a Fe(II)-vel képez komplexet semleges pH-án. 
Citoplazmatikus pH-n végzett Mössbauer-spektroszkópiai vizsgálataink arra utaltak, hogy a  
83 
 
NA nem gátolja meg a Fe(III) részleges hidrolízisét, dimerizációját. Ennek alapján, 
feltételezéseink szerint a Fe(II)-NA nagyobb stabilitású, mint a Fe(III)-NA. Tehát a NA 
jelentős szerepet játszhat a Fe(II) és Fe(III) komplexálásában citoplazmatikus körülmények 
között. Szubsztrát-preferencia vizsgálataink során mindkét NA-komplex viselkedését 
vizsgáltuk citoplazmatikus körülmények között, de nem tapasztaltunk jelentős eltérést a Fe-
felvételben a két komplex felvétele közt. A Fe(III)-citráthoz képest azonban mindkét NA-
komplex szignifikánsan kisebb mértékben hasznosult a fényen tröténő kloroplasztisz 
vasfelvételben. Továbbá nem mutatható ki szignifikáns különbség a Fe-NA vasforrások 
felvételében fényen, illetve sötétben (fény-facilitált, illetve fény-független felvétel). A Fe-NA 
komplexek és a Fe(III)-citrát komplexek felvételében nem tapasztaltunk különbséget 
sötétben. Feltételezhető tehát, hogy bár a Fe-NA komplexeket a kloroplasztisz képes kis 
mértékben felvenni, ezek a komplexek csak a külső membránon jutnak át, és a két 
burkolómembrán közti térben maradnak. Eddigi irodalmi ismereteink alapján, jelenleg nem 
áll rendelkezésünkre megfelelő módszer az intermembrán tér tartalmának izolálására, így 
csak a kloroplasztiszba beépült teljes Fe mennyiségét tudjuk mérni. Emellett a 
kloroplasztiszba felvett 
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Fe-NA komplexek mennyisége annyira alacsony, hogy Mössbauer-
spektroszkópiával sem határozható meg, mivel a detektálása a lehetséges mérési tartományon 
kívül esik, így a 
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Fe-izotóp alkalmazása sem lenne célravezető az intermembrán térben való 
kimutatására. Becker et al. (1995) és Liu et al. (1998) szerint a NA feltehetőleg a Fe 
oldhatóságának fenntartásában játszik szerepet. Ez összhangban van a Pich et al. (2001) által 
végzett vizsgálatokkal, amelyben immunhisztokémiai módszerekkel sikerült kimutatni, hogy 
a NA a vassal ellátott növények mezofillum sejtjeiben elsősorban a vakuólumban 
detektálható, míg a kloroplasztisz nem mutatott festődést. A kloroplasztisz 
burkolómembránban lokalizálódó Fe-NA transzporterek (YSL4 és YSL6) jelenlétét kizárólag 
nyugvó és csírázó magvak (pro)plasztiszaiban mutatták ki (Divol et al., 2013). Ezek a 
megállapítások valószínűtlenné teszik, hogy a NA a Fe kloroplasztiszba történő szállításában 
vesz részt, és hogy a redukció alapú Fe-felvétel szubsztrátjaként szerepet játszik a plasztisz 




2. Oxoanionok és divalens átmenetifém-kationok hatása a kloroplasztiszok 
vasfelvételére 
A kloroplasztisz vasfelvétel szubsztrát-preferenciája mellett fontosnak tartottuk a 
vasfelvétel mechanizmusát, illetve a vasfelvételt befolyásoló egyéb tényezők – ezen belül 
elsősorban a membránpotenciál – szerepét is vizsgálni. A kloroplasztisz vasfelvételében 
résztvevő membrán-proteineket eddig kizárólag a belső burkolómembránban írtak le, 
azonban a külső burkolómembrán szerepe a folyamatban nem ismert. A kloroplasztisz 
endoszimbionta eredetű organellum, határoló membránjai a mai Gram-negatív baktériumok 
membránjaival (plazma- és külső [periplazma-] membránok) mutatnak jelentős hasonlóságot, 
amely jó kiindulási alap lehet a kloroplasztisz transzport-folyamatainak vizsgálatában. 
Ezeknek a prokarióta szervezeteknek a vasfelvételéről kimutatták, hogy membránpotenciál-
függő folyamat. Ezért munkánk során megvizsgáltuk, hogy intakt kloroplasztiszok Fe-
felvételében szerepet játszhat-e egy feszültségfüggő lépés.  
2.1. Az oxoanionok és divalens átmenetifém-kationok megváltoztatják a kloroplasztiszok 
vasfelvételét 
Az oxoanionok és divalens átmenetifém kationok jelenléte a felvevő közegben 
befolyásolta a kloroplasztisz Fe-felvételt, de nem volt hatással a kloroplasztiszok 
integritására.  A vasforrásként alkalmazott Fe-vegyület sem változott meg a felvevő 
pufferben, amit a Mössbauer spektroszkópiai eredmények bizonyítottak. Ez összhangban van 
azzal, hogy a kísérletben biztosított feltételek esetén a Fe(III)-citrát stabilitási állandója  
(Ki=11,5) jelentősen magasabb, mint a Zn(II)-citrát (Ki=5,0), Mn(II)-citrát (Ki=4,2) vagy 
Cd(II)-citrát (Ki=3,8) stabilitási konstansai (Fodor, 2002). Ez arra utal, hogy egyéb fém-citrát 
komplexek jelenléte a felvevő közegben nem valószínű. Továbbá, a Mössbauer-







, nem befolyásolták a kloroplasztiszba beépülő vasformákat. A kloroplasztisz 
szuszpenziók spektrumain mindössze két komponens volt kimutatható, amelyek a Fe(III)-
karboxilátoknak (FeB)  és a Fe-S centrumoknak vagy hemnek (FeA) feleltethetők meg. 
Ugyanezek a komponensek figyelhetők meg az 
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Fe vasforráson nevelt növényekből izolált 
plasztisz szuszpenzió spektrumában is. Emellett elmondható a Mössbauer-spektrumok 
alapján, hogy a FeA/FeB aránya sem változott a kezelést követően (Solti et al., 2012). Mivel 
ezeket az eredményeket relatíve magas átmenetifém ionok jelenlétében kaptuk, melyek a Fe 
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homeosztázissal interakcióban vannak in vivo (Pilon et al., 2009; Kobayashi és Nishizawa, 
2012), feltételezzük, hogy ezeknek a fémeknek a hatása a Fe-felvételre elsősorban a 
kloroplasztisz burkolómembrán transzport folyamatain keresztül valósul meg, a Fe-formák 
kloroplasztiszon belüli allokációját nem befolyásolja.    
Az átmenetifém-kationok serkentették az intakt kloroplasztiszok vasfelvételét, az 
oxoanionok azonban gátolták. Ezek az eredményeink ellentmondanak a Shingles et al. (2002) 





 mozgását a kloroplasztisz belső burkolómembránon keresztül. Ezen felül, az 
anionok és a kationok hatása hasonló tendenciát mutatott DCMU jelenlétében és hiányában. 
A kloroplasztisz Fe-felvétel fény/fotoszintézis-függő, és a fotoszintézist gátló vegyületek 
jelenlétében, mint például a DCMU, gyakorlatilag megszűnik a kloroplasztisz vasfelvételi 
kapacitás (Bughio et al., 1997; Solti et al., 2012). A DCMU Fe-felvételt gátló hatásának 
hátterében az áll, hogy a fotoszintetikus működés során termelődő NADPH koenzimként 
szolgál a kloroplasztisz belső burkolómembránban működő Fe(III)-kelát reduktáz enzim 
számára (Solti et al., 2014a), amely esszenciális komponens a kloroplasztisz Fe-felvételben 
(Jeong et al., 2008). A Mössbauer-spektroszkópiai vizsgálataink alapján feltételezzük, hogy a 
DCMU-tól független (sötét) vasfelvétel a külső burkolómembránhoz köthető, vagyis ebben 
az esetben a vas a külső és a belső burkolómembrán közti térben akkumulálódik (Solti et al., 
2012). 
 
2.2. Az átmenetifémek hatása a kloroplasztisz Fe-felvételre minőség- és koncentrációfüggő 
A kloroplasztiszok normális működéséhez szükség van átmenetifémekre, melyek 
közül megemlítendő a Zn, a Mn és a Cu (Shcolnick és Keren, 2006). Az eredményeink azt 
mutatják, hogy a kloroplasztiszok felveszik az elérhető átmenetifémeket, és ez a felvétel 
magasabb koncentráció esetén fokozódik. A Cu P-típusú ATP-ázok (Abdel-Ghany et al., 
2005; Finazzi et al., 2015), a Zn pedig a HMA1 (Kim et al., 2009) segítségével vevődik fel a 
plasztiszba, azonban a Mn és a nem esszenciális fémek, mint például a Cd felvételéről nincs 
információnk (Nouet et al., 2011). A Cd
2+
 fevétele szignifikánsan meghaladta a Zn
2+
- és a 
Mn
2+
-felvételt, ami arra utal, hogy különböző plasztisz felvételi mechanizmusokkal történik a 
felvételük. A növényi sejtek Cd-felvétele verseng a Ca
2+
 felvételével (Perfus-Barbeoch et al., 




 transzportereken keresztül is képes 
felvevődni. Annak ellenére, hogy a Zn
2+
 és a Mn
2+





belső burkolómembránon keresztül (Shingles et al., 2002), a relatíve – még magas 
koncentráció esetén is – alacsony Zn
2+
- és a Mn
2+
-felvétel arra utal, hogy ezek az ionok 
valószínűleg elsősorban nem a vas-transzport rendszert használják a felvétel során. A 
kísérletekben alkalmazott átmenetifém kationok közül a Zn
2+
-nek van a legnagyobb felületi 
töltése (például a legkisebb ion rádiusza, Cd
2+
: 0.97 Å, Mn
2+
: 0.80 Å, Zn
2+
: 0.74 Å), így a 
legnagyobb hidrátburokkal rendelkezik. Ennek következtében a szabad Zn
2+ 
esetében a 
nagyobb hidrátburok gátolhatja az ion mozgását a belső burkolómembránon keresztül, amely 
hosszabb ideig tartó depolarizációhoz vezet, ezáltal a kloroplasztisz Fe-felvétel serkentését 
eredményezve.  
A nagyobb átmenetifém koncentráció a felvevő közegben a Fe-felvételt relatíve 
kismértékben növelte (12. ábra). Az átmenetifém kationok serkentették a kloroplasztisz 
vasfelvételt, azonban kompetitíven gátolják a Fe
2+
-felvételt a belső burkolómembránon 
keresztül (Shingles et al., 2002). Hasonló gátló hatást figyeltek meg a bakteriális 
plazmamembrán Fe-felvételi folyamatában (Moreau et al., 1998). A magasabb 
fémkoncentráció esetén megfigyelhető alacsonyabb serkentő hatás hátterében az állhat, hogy 
bár a külső burkolómembránon keresztüli Fe-felvétel mértékét fokozza a nagyobb 
koncentráció, ugyanakkor a belső burkolómembrán vasfelvételi folyamatait gátolja, a két 
ellentétes irányú hatás, összességében, a várthoz képest kisebb mértékű serkentő hatást 
eredményez.  
Eredményeink, azaz a kétértékű kationok ellentétes hatása a kloroplasztisz Fe-
felvételére a belső burkolómembránon keresztüli Fe-felvételt befolyásoló hatásukhoz képest 
(11. ábra vs Shingles et al., 2002), a DCMU gátló hatása a belső burkolómembránon 
keresztüli Fe-felvételre (Solti et al., 2012), valamint az átmenetifém kationok és oxoanionok 
hasonló hatása a DCMU-függő és -független Fe-felvételre (12. ábra), arra utalnak, hogy a 
külső burkolómembrán is aktív szerepet játszhat a kloroplasztisz Fe-felvételében.  
 
2.3. Előfordulhat-e egy bakteriális típusú, feszültségfüggő Fe-felvételi mechanizmus a 
kloroplasztisz külső burkolómembránban? 
Eddigi ismereteink alapján nem áll rendelkezésünkre információ a vasfelvétel 
mechanizmusáról a kloroplasztisz külső burkolómembránon keresztül. Mössbauer 
spektroszkópiai vizsgálatokból kiderült, hogy a vas kelátok – ez esetben  Fe(III)-citrát - 
formájában jut át a külső burkolómembránon, amely a két membrán közti térben halmozódik 
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fel, mielőtt redukálódna (Solti et al., 2012). A kloroplasztisz és a Gram-negatív baktériumok 
közötti hasonlóságok segíthetnek jobban megérteni a kloroplasztiszok Fe-felvételi 
mechanizmusát.  
A ma élő és fotoszintetizáló cianobaktériumok plazmamembránjában szintén 
működik egy redukció alapú vasfelvételi mechanizmus, melynek során a Fe
2+
 felvétel a FeoB 
transzporter segítségével történik, de képesek közvetlenül Fe(III)-sziderofór kelátokat vagy 
Fe(III)-oxidokat is felvenni a FutABC transzporter komplexen keresztül (Braun és Hantke, 
2011; Kranzler et al., 2013; Kranzler et al., 2014; Rudolf et al., 2015), azonban a felvételi 
folyamat energiát igényel. A FutABC komplexben a FutC egy membrán-kötött ATP-áz, 
amely a FutB permeáz számára biztosít energiát. Egy ma élő cianobaktérium a Synechocystis 
sp PCC 6803 a szabad Fe
2+
 felvételéhez egy alternatív légzési terminális oxidázt 
(ARTO/Alternate Respiratosy Terminal Oxidase) igényel. Az ARTO egy 
plazmamembránban lokalizálódó protein, amely a citokróm c oxidázhoz hasonló módon 
összekapcsolja a légzési elektrontranszport-láncot a periplazmában lejátszódó vas-
redukcióval (Kranzler et al., 2014). A Gram-negatív E. coli-ban és a cianobaktériumokban a 
Fe-felvétel a külső burkolómembránon keresztül receptorhoz kapcsolt β-hordó csatornákon, 
úgynevezett TonB-dependens (TBDT/Ton-B Dependent Transporter) transzportereken 
keresztül történik, amely Fe(III)-kelátokat transzportál, a rendszer működéséhez az energiát a 
TonB-rendszer biztosítja a plazmamembránban (Kranzler et al., 2013; Braun, 2014; Rudolf et 
al., 2015). Az egyik legismertebb TBDT a TonB-dependens Fe(III)-citrát receptor-mediált 
csatorna, a FecA, E. coli-ban, amelynek működéséhez egy protongradiens szolgáltat hajtóerőt 
(Braun és Herrmann, 2007, Marshall et al., 2009). Itt a TonB rendszer szállítja a 
plazmamembrán polarizálódásából származó energiát a FecA rendszer számára (Braun, 
2014). Tehát kimutatták, hogy a Fe(III)-sziderofórok felvétele a Gram-negatív 
baktériumokban feszültség-érzékeny folyamat (Braun, 2003), a membránpotenciál-változás 
szabályozza a Fe(III)-sziderofórt szállító pórus nyitását a külső burkolómembránban (Braun 
és Hantke, 2011). Elképzelhető, hogy a kloroplasztiszok Fe-felvételét szintén serkenti egy 
feszültség-függő mechanizmus, mivel a kloroplasztiszok a ma élő Gram-negatív 
baktériumokhoz hasonlóan polarizálják a membránrendszerüket (Shingles et al., 2002). A 
kloroplasztiszokban a fotoszintézis során, az elektrontranszport-lánc működése pH 
különbséget generál a kloroplasztisz citoplazmatikus oldala (pH 7) és a sztróma (pH 8) és a 
tilakoid lumene (pH 6) között. Elsősorban a belső burkolómembránban és a 
tilakoidmembránban található ioncsatornák és transzporterek vesznek részt a pH gradiens 
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kialakításában (Finazzi et al., 2015, Xu et al., 2015; Carraretto et al., 2016; Szabo és Spetea, 
2017). A kloroplasztiszok potenciál-különbséget és pH-különbséget tartanak fenn a belső 
burkolómembrán két oldala között (Shingles és McCarty, 1994; Pottosin és Dobrovinskaya, 
2015). A potenciál-különbség (pozitív intermembrán tér) egy befelé irányuló hajtóerőt 
szolgáltat a Fe
2+
 mozgás számára a belső burkolómembránon keresztül (Shingles et al., 
2002). Azonban a belső burkolómembrán polarizációja (pozitív töltések felhalmozódása az 
intermembrán térben) a külső burkolómembránt is polarizálja.  
A külső burkolómembránban feltehetőleg nincs feszültség-különbség, kivéve a 
vélhetően alacsony Donnan-potenciál különbséget, amely a nagy, kevésbé permeábilis 
anionos vegyületek intermembrán térbe történő felhalmozódásának köszönhetően jön létre 
(Pottosin és Dobrovinskaya, 2015, Pottosin és Shabala, 2016). Feltételezzük, hogy az 
átmenetifém kationok és oxoanionok jelenléte is meg tudja változtatni a külső 
burkolómembrán polarizációját (depolarizálni, illetve hiperpolarizálni képesek), amely 
feltehetően annak köszönhető, hogy az átmenetifém kationok és oxoanionok permeabilitása 
alacsonyabb, mint a természetesen előforduló ionoké, mint például a K
+
 és a Cl
-
, amelyeknek 
relatíve alacsony a felületi feszültsége és így kisebb hidrátburokkal rendelkeznek. Az 
átmenetifém kationok és oxoanionok hasonló hatását szintén megfigyelték a gyökérsejtek 
plazmamembránjának oldott anyag transzportjában (Wang et al., 2011). 
A Fe-felvételi mechanizmus feszültség-függését, melyet már korábban sikerült 
megfigyelni, szintén alátámasztja, hogy az általunk alkalmazott szétkapcsoló ionofór, a 
CCCP, szintén teljes mértékben gátolta a plasztisz Fe-felvételt. Azonban, mivel a CCCP 
szintén egy hidrofób komponens, így nemcsak a belső burkolómembrán potenciálját szünteti 
meg, de a külső burkolómembránba is beépül, ezáltal az átmenetifém kationok és oxoanionok 
minden további hatását is eliminálja.  A kloroplasztisz külső burkolómembránban leírtak egy 
OEP24 feszültség-függő β-hordó proteint, amely a mitokondriális feszültség-függő anion 
csatornafehérjékhez (Voltage-Dependent Anion Channel; VDAC) hasonlít (Röhl et al., 1999; 
Clausen et al., 2004) és számos funkciója lehet (Homblé et al., 2012). Ezeknek a 
proteineknek a jelenlétét a külső burkolómembránban szintén alátámasztja egy nemrégiben 
megjelent kloroplasztisz burkolómembrán proteom-analízis (Gutierrez-Carbonell et al., 2014) 
is. Tehát elképzelhető, hogy a kloroplasztisz külső burkolómembránra is jellemző egy 
feszültségfüggő Fe-komplex transzport mechanizmus.  
Eddigi ismereteink és a mérési eredményeink alapján tehát feltételezzük, hogy egy 
feszültség-függő Fe(III)-komplex transzport rendszer vesz részt a külső burkolómembrán 
89 
 














) gátolják azt, és ez a hatás DCMU-független de az ionofór 
szétkapcsolószerre (CCCP) érzékeny. Az átmenetifémek serkentő hatása a Fe-felvételre 
minőség- és koncentrációfüggő. A minőség a membránon való átjutásuk sebességét, és 
ezáltal a membrán depolarizációt befolyásolhatja. A magasabb koncentráción megfigyelhető 
relatíve alacsonyabb stimuláció ahhoz köthető, hogy az átmeneti fémek az intermembrán 
térbe történő felvételt követően gátolják a belső burkolómembrán Fe
2+
 felvételét.  
 
3. A növényi vasellátás mértékének hatása a kloroplasztiszok vasfelvételére és a 
burkolómembrán FRO7 enzim aktivitására  
Bár a gyökerek vasfelvételi folyamatai, a folyamatban résztvevő proteinek, valamint 
gének szabályozása alaposan feltárt területet jelentenek (Vert et al., 2003; Brumbarova et al., 
2015, Connorton et al., 2017), kevés információ áll rendelkezésünkre arról, hogy a 
kloroplasztisz vasfelvétel, illetve a belső burkolómembránban lokalizálódó vaskelát-reduktáz 
(cFRO) aktivitása hogyan szabályozódik a vasellátottság függvényében. A gyökér 
vasfelvételében szerepet játszó gének jelentős része vasellátottságtól függően szabályozódik. 
Vashiány esetén az I. és a II. stratégia gének indukálódnak a vasfelvétel hatékonyságának 
növelése érdekében. A kloroplasztisz vasfelvételében eddig azonosított gének esetében 
azonban a szabályozásról nagyon keveset tudunk. Eddigi szakirodalmi adatok alapján a Fro7 
génje nem vas-regulált (Jeong és Connolly, 2009; Mukherjee et al., 2006), azonban nem 
vizsgálták a vasellátottság hatását a kloroplasztisz vasfelvelvételi aktivitására, valamint a 
belső burkolómembrán FCR-aktivitására.   
Az intakt kloroplasztiszokkal végzett vasfelvételi vizsgálataink azt mutatják, hogy a 
vasfelvételi rendszer működése a vasellátottság függvényében regulálódik. A vashiányos 
tápoldaton nevelt növényekből izolált intakt kloroplasztiszok vasfelvétele jelentősen (egy 
nagyságrenddel, 26. ábra) csökkent az optimális mennyiségű vason nevelt plasztiszok 
vasfelvételéhez képest, azonban a felvett vas és a kiindulási vastartalom aránya nem változott 
jelentősen. A csökkent vasfelvétel egy lehetséges magyarázata a vasfelvételben résztvevő 
proteinek és transzporterek csökkent aktivitása (poszttranszkripciós vagy poszttranszlációs 
modosítás révén), vagy a vasfelvételi komponensek génexpressziós szintű leszabályozása 
vashiány esetén. A gyökerekben vashiány hatására fokozódik a vasfelvételi kapacitás 
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génexpressziós szinten (Mukherje et al., 2006), míg a mezofillumsejt vasfelvételének fontos 
komponense, a Fro6, expresszióját nem indukálta a vashiány (Mukherje et al., 2006), sőt 
csökkent FCR-aktivitás tapasztalható (Larbi et al., 2010). Ennél valószínűbb magyarázat, 
hogy a vashiányos körülmények között nevelt növények plasztiszaiban a fotoszintetikus 
struktúrák és a tilakoidmembránok bioszintézise gátolt, emellett a különböző vasigényes 
bioszintézis útvonalak működése is gátolt. Tehát a vasfelvétel szupresszióját maga a vashiány 
is indukálhatja (eddig fel nem tárt feedback szignalizáció révén), vagyis az alacsony 
kloroplasztisz vastartalom szupresszálhatja a génexpressziót. A vasfelvétel csökkenéséhez 
jelentősen hozzájárulhat az is, hogy a folyamathoz szükséges – elsősorban a fotoszintézis 
során termelődő – NADPH mennyisége is limitált a vashiányos plasztiszokban. A 
fotoszintetikus apparátus kezdetleges szervezettségi szintjét a vasiányos kloroplasztiszok 
alacsony összklorofill-tartalma (az optimális vasellátottságú kloroplasztiszokra jellemző érték 
tizedére csökken) is mutatja. A vashiányos plasztiszok Fe-felvételét kezdetben 
befolyásolhatják bioenergetikai szempontok is. Naumann et al. (2007) kimutatták, hogy a 
mitokondriális légzés, kevésbé érzékeny a vashiányra, mint a fotoszintézis, vagyis a növény 
vashiány esetén is arra törekszik, hogy a légzési elektrontranszportlánc működését optimális 
szinten tartsa akár a fotoszintetikus apparátus rovására is. Bár a kloroplasztiszok vasigénye 
mennyiségben meghaladja az egyéb sejten belüli sejtalkotók vasszükségletét, a vas 
allokációjában előnyt élveznek egyes mitokondriális Fe-tartalmú proteinek, ami arra enged 
következtetni, hogy a vas elosztása a sejten belül egy hierarchikus rendszerben szabályozódik 
(Nouet et al., 2011).  A szupraoptimális vasellátottság esetén szintén jelentős mértékű 
csökkenést tapasztaltunk az intakt kloroplasztiszok vasfelvételében (26. ábra), ez a negatív 
feedback szabályozás a plasztisz vastartalmának kismértékű csökkenésében is 
megmutatkozott (27. ábra). 
A kloroplasztiszok vasfelvétele jelentős részben a redukciós alapú felvételi 
rendszerből származik (Jeong et al., 2008), ezért a plasztisz vasfelvételi kapacitása mellett a 
belső burkolómembrán vezikulum frakció redukciós kapacitását is vizsgáltuk (ami a FRO 
enzim redukciós aktivitásából származik). Az I. stratégiát követő növények rizodermiszében 
a redukció alapú Fe-felvétel két kulcskomponense, az FRO2 (vaskelát-reduktáz) és az IRT1 
(Fe
2+
 transzporter), vashiány esetén fokozott expressziót mutat, míg többletvas jelenlétében 
mindkét gén expressziója gátolt (Connolly et al., 2002; 2003). A vashiány a fűfélék (II. 
stratégia) esetén is indukálta a gyökér vasfelvételében résztvevő géneket (Nozoye et al., 
2013), ezáltal fokozva a vasfelvétel hatékonyságát. A mezofillumsejtek 
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plazmamembránjában szintén kimutatták egy vas-kelát reduktáz enzim jelenlétét, azonban az 
enzim működése a gyökérrel ellentétesen regulálódik, vashiány hatására ugyanis a levél 
protoplaszt FCR-aktivitása jelentősen csökkent, valamint egy plazmamembrán 
vezikulumokkal végzett kísérlet is azt mutatja, hogy a FCR-aktivitást nem indukálta a 
vashiány (de la Guardia és Alcántara, 1996; González-Vallejo et al., 2000; Rombolá et al., 
2000).  
A kloroplasztisz vasfelvételi adatok összhangban vannak a cFRO enzimreakciók 
során kapott eredményeinkkel. A vashiányos plasztiszokból izolált belső burkolómembrán 
frakciók Fe(III)-redukciós kapacitása nem csökkent az optimális vasellátottságú 
plasztiszokhoz képest. Így bár a kezdetben felvett vas mennyisége az optimális 
vasellátottságú plasztiszokéhoz képest jelentősen alacsonyabb volt, ugyanakkor az enzim 
(cFRO) hatékonysága nem változott, ezt alátámasztja, hogy a vashiányos plasztiszok a 
kiindulási vastartalom 50%-át is képesek voltak felvenni. A szupraoptimális vassal ellátott 
növények esetén negatív szabályozást tapasztaltunk, mind az intakt kloroplasztiszok 
vasfelvételi rendszerének működésében, mind pedig a burkolómembrán frakció redukciós 
aktivitásában (26. és 28. ábra). A szupraoptimális vassal ellátott növényekből izolált 
kloroplasztisz burkolómembrán frakció FCR-aktivitása szignifikánsan alacsonyabb volt az 
általunk mért külső vaskoncentráció tartományban (28. ábra). 
Az FCR-aktivitásával kapcsolatos eredményeinket szintén alátámasztják a tanszéken 
folyó párhuzamos vizsgálatok, melyek kimutatták, hogy a vashiányos növények levelében a 
Fro7 expressziója nem változott az optimális vason nevelt növényekhez képest, azonban a 
szupraoptimális vas hatására csökkent a génexpressziója (Sági-Kazár Máté, nem közölt 
eredmények).  
Az eredményeink tükrében elmondható, hogy a cFRO enzim aktivitását nem 
befolyásolta a vashiány, azonban a vashiányos plasztiszokba felvett vas menyisége 
drasztikusan csökkent az optimális vasat tartalmazó plasztiszokhoz képest. Ebből arra 
következtetünk, hogy bár a FRO7 enzim működésének hatékonysága közel optimális, a 
vashiányos plasztisz mérete, valamint a rendelkezésre álló NADPH mennyisége limitálta a 
felvett vas mennyiségét. A szupraoptimális vasellátottság azonban jelentős csökkenést idézett 
elő a FRO7 redukciós kapacitásában, és a plasztisz vastartalmában, továbbá a felvett vas 
mennyiségében is, melynek hátterében a Fro7 csökkent expressziója és/vagy egyéb 
poszttranszkripciós-poszttranszlációs módosítás állhat, a túlzott mennyiségű vas toxikus 
hatásait elkerülendő.  
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4. A kloroplasztiszok vasfelvételi mechanizmusának összegzése 
A kloroplasztisz endoszimbionta eredetű organellum, mely ennek következtében 
kettős burkolómembránnal rendelkezik, így a vasfelvételi folyamat összetettebb, mint az 
eukarióta eredetű sejtalkotók esetében. A vas Fe(III)-kelátként vevődik fel a külső 
burkolómembránon – a Gram-negatív baktériumokhoz hasonló módon – feltehetően egy 
feszültségfüggő OEP-csatornán keresztül. A kloroplasztisz külső burkolómembránján 
keresztüli vasfelvétel a fotoszintetikus elektrontranszportlánc aktivitásától független 
folyamat, DCMU jelenlétében – a membránpolarizáltság függvényében – hasonló tendenciát 
mutat, míg a CCCP szétkapcsoló ionofór teljes mértékben gátolta a vasfelvételt, tehát a külső 
burkolómembránban elengedhetetlenül szükséges egy elektrokémiai gradiens szerepe a 
vasfelvételben (i). A két membrán közötti térben a vas minden bizonnyal Fe(III)-
komplexként halmozódik fel. Ahhoz, hogy a vas bejusson a kloroplasztiszok sztrómájába, 
illetve hogy hatékony legyen a vasfelvétel, a belső burkolómembránban egy redukciós lépés 
szükséges. A belső burkolómembránban található kloroplasztisz vas-kelát-reduktáz enzim 
(FRO7) a külső burkolómembránon felvett Fe(III)-kelátokat redukálja, a szabad Fe
2+
 ionok 
jelenlegi ismereteink szerint a PIC1-NiCo transzporterek közreműködésével vevődnek fel. A 
FRO7 a citoplazmában előforduló, potenciális vas-komplexek közül a sztöchiometrikus 
Fe(III)-citrát 1:1-et preferálja a Fe-NA komplexekkel szemben (ii), továbbá az YSL-
transzporterek hiánya érett kloroplasztiszokban is arra utal, hogy a FRO7 szubsztrátja nem a 
Fe-NA. A Fe(III)-malát könnyebben felvevődik a külső burkolómembránon keresztül, 
azonban a belső burkolómembrán vasfelvételi rendszere nem tudja hasznosítani (iii). A 
kloroplasztisz vasfelvétel a gyökerek plazmamembránjában megtalálható felvételi rendszertől 
eltérő módon szabályozódik. Vashiány esetén a kloroplasztiszok vasfelvételi aktivitása, 
illetve a burkolómembrán redukciós kapacitása nem fokozódott, igazolva korábbi irodalmi 
adatokat a Fro7 gén expressziójáról (iv), mely protein-szintű enzimaktivitás-szupresszív 
hatásokkal magyarázható. In vivo, a redukálóerő korlátozott hozzáférhetősége, továbbá a 
vasigényes folyamatok feedback gátlása is vezethet lecsökkent mértékű Fe-akkumulációhoz a 
kloroplasztiszokban. Emellett a sejten belüli vaselosztás során előnyt élveznek a katabolikus 
anyagcserefolyamatok, így a mitokondriumok más anyagcserefolyamatokkal és 
sejtalkotókkal – így a kloroplasztiszokkal – szemben is. Az optimálisnál nagyobb mértékű 
vasellátottság negatívan hatott mind az intakt plasztiszok, mind pedig a burkolómembrán 
FCR-aktivitására (v). A vasfelvétel, valamint a burkolómembrán FCR-aktivitásának 
szignifikáns csökkenését okozhatják génexpressziós változások – a FRO7, valamint a PIC1 
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expressziójának gátlása –, továbbá poszttranszkripciós, illetve poszttranszlációs módosító 




30. ábra: A kloroplasztisz vasfelvétel kísérleti modellje a rendelkezésre álló irodalmi adatok 
alapján, kiegészítve a dolgozatomban feltüntetett és tárgyalt eredményekkel (pirossal 
kiemelve). A kloroplasztisz külső burkolómembrán vasfelvételét az átmenetifém-kationok 
fokozták, míg az oxoanionok gátolták, egy feszültségfüggő mechanizmus révén. A 
kloroplasztisz vasfelvételi mechanizmusa a sztöchiometrikus Fe(III)-citrát 1:1 komplexeket 
preferálta szubsztrátként. Az optimálisnál nagyobb mértékű vasellátottság negatívan hatott 






A vas a növények növekedéséhez és fejlődéséhez elengedhetetlenül szükséges, 
esszenciális mikrotápelem, mely redoxtulajdonságainak köszönhetően a növény létfontosságú 
anyagcserefolyamatainak nélkülözhetetlen komponense. Legnagyobb mennyiségben a 
kloroplasztiszban lejátszódó folyamatok – fotoszintézis, klorofill-bioszintézis – igényelnek 
vasat. Nem véletlen tehát, hogy a hajtás vastartalmának 80–90%-a a kloroplasztiszokba 
vevődik fel. A vas esszenciális szerepe ellenére a mezőgazdasági növénytermesztésben 
gyakori és súlyos gondokat okoz a vashiány, mely klorózishoz, hosszú távon pedig a növény 
pusztulásához vezet. A kloroplasztiszok vasfelvételi folyamatai éppen ezért rendkívüli 
fontosságúak a mezőgazdaság és a humán táplálkozás szempontjából.  
Bár a vas nélkülözhetetlen a növények életműködéseihez, ugyanakkor szabadon 
toxikus a sejt számára, éppen ezért komplexbe zárva szállítódik a növényen belül. A 
kloroplasztiszok vasfelvételében kulcsfontosságú egy vas-kelát-reduktáz (FRO7) működése a 
belső burkolómembránban, amely a citoplazmában rendelkezésre álló Fe(III)-kelátokat 
redukálja, redukált Fe
2+
 pedig már felvehető a kloroplasztisz számára a PIC1-NiCO komplex 
közreműködésével. A kloroplasztisz vasfelvételi rendszer egyértelmű szubsztrát-preferenciát 
mutat a sztöchiometrikus Fe(III)-citrát 1:1 komplex irányába, ezzel szemben a citoplazmában 
potenciálisan előforduló Fe(II)-NA és Fe(III)-NA, valamint a Fe(III)-malát nem hasznosult a 
felvételi folyamatban. A belső burkolómembrán vasfelvétele fény- és fotoszintézisfüggő 
folyamat, melyhez egy elektrokémiai gradiens biztosít hajtóerőt. A külső burkolómembrán 
Fe-felvétele fénytől függetlenül működik, a Fe(III)-kelátok felvétele azonban feszültségfüggő 
lépés, amit az átmenetifém ionok és oxoanionok befolyásolnak, potenciálgradiens hiányában 
a vas nem vevődik fel a külső és a belső burkolómembrán közötti térbe. 
A kloroplasztiszok vasfelvételét a növények vasellátottsága is befolyásolja. Vas 
hiányában in vivo csökken a kloroplasztiszokban felhalmozott vas mennyisége, melynek 
hátterében a FRO7 működéséhez szükséges koenzim (NADPH) limitált termelődése állhat, 
ugyanakkor in vitro rendszerben a vasfelvételi aktivitásban és a burkolómembrán 
vezikulumok redukciós kapacitásában nem jelentkezik szignifikáns változás. A hosszú távú 
vashiány következtében kialakult károsodások a fotoszintetikus apparátus működésében és a 
tilakoidok struktúrájában alacsonyabb vasfelvételhez vezethetnek.  Az optimálisnál nagyobb 
mennyiségű vas azonban egyértelműen csökkenést idéz elő a kloroplasztisz vasfelvételében 
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Iron is essential micronutrient in plants required by fundamental metabolic processes, 
its redox properties make it a particularly abundant element as cofactors for thousands of 
enzymes. Consequently, role of iron in plant growth and development is unequivocal. 
Primarily, extremely high demand of chloroplast-associated processes – such as 
photosynthesis and chlorophyll biosynthesis – indicate the importance of chloroplast in iron 
homeostasis of plants. In mesophyll cells, at least 80% of shoot iron content is localized in 
chloroplast. Despite the importance of iron in metabolic processes such as photosynthesis, 
iron deficiency is a common and serious problem in the agriculture leading to decrease Fe 
accumulation in chloroplasts and thus to chlorosis, decreased biomass production and crop 
yield and plant death. Thus, the relevance of the chloroplast iron uptake mechanism has 
prime importance.  
Although iron is necessary for the proper physiological functions it can be toxic in 
excess and in free ferrous form. Therefore, to avoid oxidative damage, iron is always 
transferred and stored in a complexed form. One of the key components of chloroplast iron 
uptake is a ferri-chelate-reductase (FRO7) in the inner envelope system. It is responsibe for 
the reduction of Fe(III)-chelates, subsequently deliberated Fe
2+
 can be taken up by the 
suggested PIC1-NiCo complex. Chloroplast iron uptake system prefers stoichiometric 
Fe(III)-citrate 1:1 however, whereas it was not able to utilize Fe(II)-NA and Fe(III)-NA 
complex int he Fe uptake into the chloroplast stroma. Iron uptake mechanism of the inner 
envelope is dependent on light and the functionality of the photosynthetic electron transport 
chain where a transmembrane electrochemical gradient is needed in Fe
2+
 uptake process 
across the chloroplast outer envelope membrane. However, Fe(III)-transport related to outer 
envelope is also facilitated by potential gradient between inner and outer space (i.e. the 
intermembrane space and cytoplasm) which can be influenced by transition metals and 
oxoanions. 
Iron nutrition of plants plays an important role in iron homeostasis of chloroplasts 
although its effect is opposite in comparison to its effects on the iron uptake of root plasma 
membranes. Iron uptake activity of intact chloroplasts and the reduction capacity of the inner 
envelope vesicules did not become enhanced significantly under iron deficiency. Dysfunction 
int he photosynthetic electron transport chain leads to decreased NADPH production, but 
97 
 
regulative processes that directs iron into catabolic processes can be also significant int he 
iron allocation into chloroplasts under physiological iron deficiency.  Excess iron nutrition 
resulted in a negative feedback in the FRO activity and iron uptake of chloroplasts thus 
avoiding the accumulation of toxic amount of iron in the surrounding of the photosynthetic 
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